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Ara que estic al final de la tesi, veig que tot s'ha d'explicar com una
història. I la primera història que s'ha d'explicar és com va començar tot i el
perquè de tot plegat.
Qui ho hagués dit que amb una Trobada amb la Ciència organitzada per la
CIRIT per a gent molt joveneta (llavors jo devia tenir 17 anys), pogués conèixer la
gent amb la qual he treballat aquests últims. Amb encara la carrera sense encetar,
jo volia anar a Mallorca a fer un curset d'astronomia, però no m'hi varen enviar
perquè hi havia totes les places cobertes. Així, amb un munt de gent que volia anar
a Mallorca ens vàrem trobar al delta de l'Ebre.
En aquella setmana al delta, en Jordi Camp es va preocupar perquè
entenguéssim una mica la circulació de la badia dels Alfacs (uf!) i en Maxi
Delgado ens va ensenyar petits organismes de l'aigua que anomenàvem
fitoplàncton. Allò devia de ser decisiu perquè, si no, a hores d'ara la meva tesi
hauria estat d'estrelles i planetes llunyans.
Sense pensar-ho més, vaig escollir una carrera d'aquelles que els pares
diuen que no té gaire futur, però penso que devia ser del tot vocacional. Em vaig
passejar amunt i avall dels departaments fins a Botànica, on vaig començar a
comptar pol·len, i va ser el primer conctacte amb les petites coses microscòpiques
del món.
Quan ja acabava la carrera, el contacte amb en Jordi i en Maxi em va
permetre participar en el projecte de monitoratge de dinoflagel·lades tòxiques a la
costa catalana i em van convèncer. Així, vaig entrar en el món de les beques i de la
subtil pobresa que afecta qualsevol becari (això sí que és del tot vocacional). I de
cop i volta em vaig veure embolicada amb un treball de recerca que seria la meva
tesi. De fet, tinc un deute amb ells, que m'han introduït en el món de la biologia
marina, m'han donat l'oportunitat de fer el doctorat i han despertat en mi la
curiositat per les coses petites. Els vull agrair, també, la tutela compartida de la
memòria, la llibertat que m'han donat i tot l'ajut i experiència transmesa. Moltes
gràcies!
Vaig començar a entendre un altre cop la circulació de la badia dels Alfacs
i a conèixer els organismes fitoplanctònics, a més de conèixer els ocells del delta i
uns pocs nusos mariners. Vàrem començar amb els experiments, les màquines de
fer ploure i les nits sense dormir. Em penso que llavors va ser quan vàrem
començar a aprendre de debò tots plegats.
El que va passar a la Fosca, un temps després d'haver començat la tesi, ens
va permetre canviar el paisatge del delta pel de la Costa Brava. La Memé va
aparèixer per aquesta época fosquera i ha estat una bona "companya de
campanya". L'Alexandrium de la Fosca ens ha permés tenir un gran experiment en
viu cada estiu i ens haviem de passar el dia a la platja amb molta crema per al sol.
Això va provocar que els veïns i turistes de la Fosca ens prenguéssin com
veritables informadors de la temperatura de l'aigua de la platja i vàrem fer moltes
coneixences, fins i tot internacionals. Per si no en teniem prou, vàrem expandir els
nostres contactes pel Mediterrani fins a les illes Balears, perquè allà també hi
havia proliferacions de l'Alexandrium. La Claudia i l'Oriol varen fer que els cicles
diàris de l'Alexandrium fossin divertits i més que res, entretinguts (i espero que ells
dos no vulguin ser biòlegs de grans!). A la Memé li vull agrair les estones
compartides, tots el consells que m'ha donat i perquè sense voler s'ha convertit en
una tercera directora de tesi, de fet, alguns capítols són tan seus com meus.
T'agraeixo tot el que he après amb tu!
Així, en aquest camí, he conegut un munt de gent que m'ha ajudat d'una
manera o altra en la meva tasca. Vaig haver de compartir despatx amb el desordre
absolut de l'Albert (a la fi, m'hi vaig acostumar) i li agraeixo el temps compartit.
La Magda va aparèixer més tard i li agraeixo l'amistad entre nosaltres, sobretot
com a "germana petita". Hem compartit mostretjos i les petites coses de "família".
Li agraeixo a l'Elisa l'ajuda i les xerrades, aquí i a fora, en una situació ben
particular.
Voldria ara, fer els agraïments d'aquesta memòria per totes les persones
que l'han fet possible, que han compartit aquesta il·lusió i, si més no, m'han donat
bons consells. A l'Antònia, que tant es troba a faltar, per ajudar en tot allò que fes
falta. Al Dr. Margalef, per parlar-me de les petites dinoflagel·lades
heterotròfiques. Al contacte amb Marta Estrada, Dolors Blasco i Miquel Alcaraz.
Per l'ajuda de la Lluïsa en els cultius i les xerrades maternals que donen ànims. Al
Pep, al Francesc i al Miquel Àngel, per haver tingut cura de mi, en un viatge amb
càrrega doble (si hagués d'anar a un congrés embarassada, no dubtaria d'anar-hi
amb ells). Al José Manuel, pel treball d'iniciació a la microscopia electrònica. Al
José Maria, per tots els dibuixos i gràfics que ha hagut de fer (val a dir que el
dibuix de la samarreta és d'ell). A la Marta i la Glòria de la biblioteca, per tota
l'ajuda proporcionada. Al personal de l'Institut de Ciències del Mar, per la seva
ajuda. Al personal del Centre d'Agricultura i Pesca de la Generalitat de Catalunya
a Sant Carles de la Ràpita, en particular l'Enric, la Cristina i la Magda. Al
personal de la Junta de Sanejament del Departament de Medi Ambient de la
Generalitat de Catalunya, en especial a Mariona de Torres, per facilitar en tot
moment la nostra tasca, i especialment a Josep Vilanova, per tot linterès i l'ajut en
el mostreig dels darrers estius. Al personal del Jardí Botànic, en especial al Dr.
Monserrat, per oferir els seus coneixements i mitjans. A l'ajut de Jaume Comas del
Servei de Citometria de Flux de la Universitat de Barcelona, que m'ha introduït en
camps diferents. A la Mariona Hernández per lajut en les mostres de microscopia
de transmissió. Al personal del Centro Oceanográfico de Vigo, a Isabel Bravo, a
Santi Fraga i Beatriz Reguera, per ensenyar-me la bona convivència de la
comunitat de fitoplanctòlegs espanyols. Estic molt agraïda a Santi Fraga per
l'aïllament de les soques de l'Alexandrium taylori que han servit per desenvolupar
la tasca de laboratori d'aquesta dinoflagel·lada. Li agraeixo a la Marta i la Ruth
del Servei de Llengua Catalana de la Universitat de Barcelona les correcions del
català i per fer-nos dir a tots la dinoflagel·lada. Agraeixo al personal de la Station
Biologique Roscoff, de França, i en especial Dominique Marie, la formació que
vaig rebre. Igualment al personal del Marine Sciences Research Center, de la State
University of New York, i en especial, al professor Edward Carpenter.
Entre els amics i companys, vull agrair la confiança amb la Núria, en Juani,
la Cova, la Laura, la Marta, la Dolors, la Cèlia, la Montse, el Xelu, l'Enric, el
Víctor, l'Alícia, la Roser, el Mikel i, darrerament, la Renate. L'Olga, la Marta
petita i la Marta gran de la facultat. A tots els amics que estan fora del nostre món,
i que em consideren un "bitxo raro", però que s'han interessat molt per la meva
tasca.
Finalment vull agrair a en Josep, la confiança que sempre ha tingut en mi, i
per repetir-me com la veu de la consciència que no m'organitzava bé el temps. A
l'Oriol i al petit que ve, perquè m'han fet adonar de les coses realment importants
(i m'han fet anar de pressa). I a tota la família, per l'esperit d'anar sempre
endavant. Moltes gràcies a tots vosaltres!
I vet aquí un microscopi, i vet aquí una dinoflagel·lada
que aquesta història l'hem acabada.
Aquesta tesi ha estat duta a terme a lInstitut de Ciències del Mar  de
Barcelona (CSIC) amb una beca pre-doctoral de la CIRIT, (Comissió
Interdepartamental de Rercerca i Inovació Tecnològica) de la Generalitat de
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fitoplantòniques en les aigües del litoral català, finançat per un conveni entre
lInstitut Ciències del Mar (CSIC) i Direcció General de Pesca Marítima de la
Generalitat de Catalunya, Barcelona.
A la vegada sha participat i shan utilitzat recursos de dos projectes:
"Programa de Monitoratge de les Aigües costaneres del Litoral Català", finançat
per lInstitut Ciències del Mar (CSIC) i la Junta de Sanejament del Departament
de Medi Ambient de la Generalitat de Catalunya, Barcelona
Episodios de anoxia en bahías estuáricas mediterráneas: generación,
mantenimiento y consecuencias, Amb 95-0171-C02-01, de CICYT.
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Què és un "bloom"?
La caracterització general d'una proliferació d'algues és difícil. Per exemple
l'escala i el patró de les proliferacions són molt variables. Algunes són localitzades,
ara com en ports, badies i estuaris; mentre que d'altres s'extenen al llarg de molts
quilòmetres. Algunes proliferacions són anualment recurrents, mentre que d'altres
proliferen d'una manera aparentment arbitrària. La durada és molt variable,
algunes duren pocs dies, d'altres duren mesos. Quant a les densitats a què atenyen
les proliferacions també són variables, cosa que en condiciona els efectes, l'interés
i la mateixa qualificació. D'altra banda, hi ha espècies no tòxiques que poden ser
nocives quan s'acumulen en nombre suficient (milions per litre), produeixen
discoloracions en l'aigua, provoquen ombra a la vegetació submergida, trenquen la
dinàmica de la cadena alimentària i poden produir depleció d'oxigen. A l'altre
extrem, hi ha les espècies tòxiques que poden ser una part molt petita de la fracció
del fitoplàncton total i ser encara nocives. Per exemple, les concentracions
d'organismes associats a la toxicitat de DSP (enverinament diarreic per consum de
mol·luscs bivalves) poden ser de cent cèl·lules per litre. 
Cal, doncs, aclarir els termes que avui en dia s'utilitzen a l'hora de parlar de
proliferacions massives d'algues. Els termes anglesos com bloom, red tide,
proliferation i harmful algal bloom (HAB) representen diverses situacions en què
moltes vegades una densitat elevada (>104 organismes l-1) no és un requisit per
parlar d'una proliferació d'algues nocives (HAB). El terme bloom pot indicar un
increment cel·lular en les poblacions per sobre el nivell base que acostuma a tenir
la població sense que s'arribi a densitats elevades. El terme de red tide (marea roja)
s'aplica en situacions en què les coloracions de l'aigua a causa de les altes densitats
d'organismes (sovint >106 organismes l-1) són vermelles, verdes, marrons, etc.
Aquest terme es pot aplicar a proliferacions de diatomees, silicoflagel·lats,
primnesiòfits, rafidofícies, a part de les marees roges de dinoflagel·lades (Sournia,
1995). A vegades es parla de discoloracions de l'aigua i purgues de mar, que
podríem considerar com a sinònims de marea roja. El terme proliferació d'algues
nocives (HAB) va emergir en la First International Conference on Toxic
Dinofalgellate Blooms (1974), i inclou en el concepte les proliferacions d'algues
tòxiques, nocives o perjudicials (toxic, noxious i nuisance). En el concepte, entren,
a banda de les proliferacions nocives de dinoflagel·lades, les proliferacions de
diatomees i cianobacteris, per exemple.
En la tesi sutlitzarà el terme marea roja, proliferació i proliferació massiva
en relació a desenvolupaments de dinoflagel·lades.
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 Les dinoflagel·lades són organismes unicel·lulars extremament diversos en
termes de morfologia, hàbitat i modes de nutrició (per veure revisió, Dodge i
Steidinger, 1982). Encara que moltes dinoflagel·lades són lliures, les formes
paràsites i simbionts també són comunes. Els membres lliures del grup són
fotosintètics o heterotròfics i predominantment planctònics, amb algunes espècies
bentòniques. Les dinoflagel·lades són part important de la comunitat del plàncton
en relació a la producció primària i dinàmica tròfica. Les grans proliferacions que
es donen en molts estuaris i regions costaneres són una característica ben
reconeguda de les dinoflagel·lades a nivell mundial. Les proliferacions representen
densitats de poblacions per sobre els nivells basals de 101-103 cèl·lules l-1 i en
moltes ocasions excedeixen els 104 organismes l-1. En les proliferacions de
dinoflagel·lades hi ha molts factors que intervenen en els desenvolupaments i
permanència. Això posa en evidència la necessitat de millorar el coneixement
sobre les dinoflagel·lades, la seva fisiologia, cicles de vida, ecologia, etc, no només
per un interès científic, sinó també per l'interès econòmic que les proliferacions
massives tenen en l'actualitat. 
Importància sòcio-econòmica de les proliferacions de microalgues marines
De les aproximadament 5.000 espècies del fitoplàncton marí descrites fins
el present (Sournia et al., 1991), unes 300 poden donar lloc a altes densitats
cel·lulars que tenyeixen l'aigua, però només 40 espècies tenen la capacitat de
produir potents toxines que poden anar mitjançant el consum del peix i el marisc
cap als humans. A causa de la toxicitat associada en algunes espècies, els
fenòmens de les proliferacions massives creen seriosos problemes econòmics i de
salut en àrees localitzades. Les proliferacions d'algues nocives (HAB) tenen
freqüentment conseqüències d'abast notable i de forta repercusió sòcio-econòmica,
per exemple mortalitat en peixos, acumulació de toxines en els òrgans dels
mol·luscs bivalves (musclos, ostres) que filtren el plàncton, i transtorns digestius i
toxicitat en l'home que els consumeix (Shumway, 1990, Smayda i Shimizu, 1993).
Entre els organsimes potencialment tòxics s'inclou en els productors de PSP
(enverinament paralitzant per consum de mol·luscs bivalves), DSP (enverinament
diarrèic per consum de mol·luscs bivalves), NSP (enverinament neurotòxic per
consum de mol·luscs bivalves) i ASP (enverinament amnèsic per consum de
mol·luscs bivalves). Els musclos, ostres i altres bivalves filtradors no són
generalment sensibles als efectes de les toxines i les acumulen en els teixits
cel·lulars. Les depuracions d'aquests organismes només serveixen per netejar els
bivalves dels bacteris i les partícules que es troben en el seu sistema digestiu. Així,
la depuració de curta durada no elimina les toxines. D'altra banda, les toxines són
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termoestables, és a dir, que no es destrueixen amb la calor. La prevenció
d'incidents de toxicitat està regulada per la llei i es prohibeix la comercialització
del producte quan presenta risc. Altres efectes associats a les proliferacions
massives són la depleció de l'oxigen dissolt i condicions d'estrès diverses que per a
la fauna poden comportar mortalitats en llocs particulars com badies confinades,
poc barrejades o estratificades i en àrees costaneres en general.
Increment global de les proliferacions de microalgues marines
El fenomen de les proliferacions d'algues en un sentit estricte és un
fenomen completament natural que ha passat al llarg de la història. La primera
referència escrita d'una proliferació massiva apareix a la Biblia: "... totes les aigues
del riu es varen tornar sang, i els peixos que hi havia en el riu varen morir, i el riu
va començar a fer pudor, i els egipcis no varen poder beure aigua del riu" (Èxode
7: 20-21). En aquest cas, s'interpreta que una alga (o un altre organisme)
formadora de proliferacions es va concentrar tant que va generar condicions
anòxiques, cosa que va provocar una mort indiscriminada de peixos i invertebrats.
En les dues dècades passades els impactes en l'economia i la sanitat pública
d'aquests fenòmens han incrementat aparentment en freqüència, intensitat i
distribució geogràfica. El tema de l'increment global ha estat un tòpic recurrent de
discussió en totes les conferències internacionals de proliferacions massives
d'algues nocives (Hallegraef, 1993). S'han donat quatre principals explicacions per
a aquest "aparent" increment en les proliferacions d'algues: increment de lestudi i
coneixement de les espècies, increment en la utilització de les aigües costaneres
per l'aqüicultura, estimulació de les proliferacions de fitoplàncton per
l'eutrofització humana deguda a accions directes o indirectes (i/o condicions
climatològiques poc usuals), increment en la dispersió geogràfica de les espècies
degut, per exemple, al transport dels cists de resistència en l'aigua de llast dels
vaixells o associat amb la translocació dels estocs de mol·luscos d'una àrea a una
altra.
Proliferacions massives de dinoflagel·lades: el cas concret de la costa catalana
Són necessaris molts factors físics, químics i biològics en bona combinació
per donar lloc al desenvolupament i persistència de les proliferacions de les
dinoflagel·lades. Com a fonamentals podem citar: suficient llum i temperatura,
nutrients, adequada permanència espacial i temporal del medi en relació a la taxa
de divisió dels organismes que es concreta en una estabilitat suficient horitzontal i
vertical de la massa d'aigua. Tant en aigua dolça (Reynolds i Walsby, 1975) com
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en marina (Eppley i Harrison, 1975)  s'ha donat importància al paper de l'estabilitat
vertical i horitzontal de la columna d'aigua com a factor per a l'establiment i la
persistència de les poblacions formadores de proliferacions.
En les nostres latituds, la llum i la temperatura en aigües superficials són
factors menys limitants que trobar condicions de concentració alta de nodriment i
poca turbulència, que és una situació inestable, si no hi ha un subministrament
seguit dels elements necessaris. En la zona costanera, els estuaris i llacunes
presenten una alta productivitat. El mateix passa amb altres zones semitancades,
com els ports comercials. Moltes d'aquestes àrees mostren signes d'eutrofització a
causa de les grans descàrregues de nutrients de rius o a vessaments residuals, i
sovint shi desenvolupen proliferacions massives de fitoplàncton. Quant a
l'estabilitat de les masses d'aigua, és en la zona costanera, on les badies, estuaris,
llacunes litorals i ports són molt importants. Aquestes mateixes zones que
presenten alta productivitat deguda a la combinació delevats aports continentals i
el confinament de l'aigua marina. Per exemple, les masses d'aigua en els estuaris
estan delimitades per masses de terra que les envolten, estabilitzades per
estructures de densitat i que amb unes circumstàncies meteorològiques escaients
poden tenir llargues persistències. Són zones que poden rebre força aportacions
terrestres d'origen antropogènic com ara aigües residuals riques en nitrogen i fósfor
junt amb restes de fertilitzants dorigen agrícola, etc, i on el creixement del
fitoplàncton s'hi pot veure estimulat. Alhora poden ser zones importants per a
activitats econòmiques com l'aqüicultura. El fenomen de proliferacions massives
de dinoflagel·lades és corrent als estuaris, i fins i tot, que una part delles siguin
proliferacions tòxiques. El confinament de l'aigua que es dóna a causa de les obres
costaneres, com per exemple la construcció de ports, afavoreix també les
proliferacions de dinoflagel·lades, que en molts casos tenen un caràcter permanent
per efecte de la conservació de cists de resistència i/o a la poca dilució de les
poblacions. 
Sembla que el fet diferencial de les zones que poden afavorir la formació de
proliferacions massives és que tinguin permanències de l'aigua superiors a una
setmana, escala de temps en què els processos biològics, per exemple, el
creixement, esdevenen importants. L'estabilitat de l'aigua en aquestes zones va
molt lligada a processos d'escala petita, en contra de processos d'escala mitjana-
gran com poden ser fronts, convergències i surgències. Les visions dels fenòmens
daflorament daigües profundes associats a les marees roges en el cas de les
costes de Galicia, per exemple, no poden ser aplicades en una zona com la nostra.
El Mediterrani no té grans estructures físiques, ni marees ni surgències
comparables en intensitat i efectivitat amb aquells associats als principals corrents
oceànics que actuen sobre els marges accidentats dels continents. En el
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Mediterrani, tot i reconeixent limportància que poden tenir fenòmens de gran
escala (com ara la fertilització hivernal per barreja vertical al trencament de la
picnoclina) o descala mitjana (com els fenòmens de front costaner que
sassociarien a les marees roges de Noctiluca scintillans o de Gyrodinium
impudicum per exemple), s'ha de donar importància a les visions d'escala petita
lligades als aports del continent en zones confinades afectades pel baix intercanvi
que permet un mar sense grans marees.
En el cas del Mediterrani, les badies del delta de l'Ebre i l'Albufera de
València, a Espanya, les llacunes costaners de sudest de França, el llac de Tunis, la
badia de Kastela a Croacia, i la badia Ixmir a Turquia són exemples d'ambients
amb les condicions adequades per a les proliferacions massives de dinoflagel·lades
(UNEP, 1989 UNEP/FAO, 1990). Cal comentar a part el cas del mar Adriàtic ja
que la part nord menys profunda, rep una gran descàrrega de nutrients del riu Po i
està afectada recurrentment per grans proliferacions de dinoflagel·lades i
diatomees. Així doncs, es a través de l'estudi de totes aquestes zones que es pot
arribar a entendre els fenòmens de proliferacions massives a la Mediterrania, i per
extensió a tots els mars de característiques semblants.
En el cas concret de la costa catalana, seguidament s'exposen exemples de
proliferacions de dinoflagel·lades i d'ambients on es donen les condicions
adequades. 
Començant pels organismes potencialment tòxics presents en les aigües
catalanes (Delgado, 1995) que inclouen productors de PSP i DSP, mentre que no
s'han descrit altres espècies tòxiques productores de NSP i ASP. Alexandrium
minutum es considera la dinoflagel·lada tòxica per PSP més important de la costa
catalana. Va produir una marea roja al port de Sant Carles de la Ràpita el maig de
1989 i va estar present en la badia dels Alfacs, amb uns nivells de toxicitat que
excedien el nivell permès en musclos. Després d'aquest incident, l'A. minutum s'ha
registrat cada any a la badia dels Alfacs durant els mesos d'hivern, però no s'ha
tornat a detectar toxicitat. L'A. tamarense s'ha trobat en diferents ocasions, però no
ha causat mai fenòmens de toxicitat. S'han registrat diverses dinoflagel·lades
productores de DSP en la nostra àrea, tant en mar obert com en aigües costaneres.
Entre aquestes, cal destacar el génere Dinophysis, les quals són presents
normalment en baixes concentracions (100 cèl·lules l-1). Entre les espècies
registrades més freqüentment es troben: D. acuta, D. caudata, D. fortii, D. hastata,
D. ovum, D. rotundata, D. sacculus i D. tripos. La D. sacculus és lespècie més
freqüent i abundant en l'àrea costanera (concentracions fins a 2 000 - 3 000
cèl·lules l-1, i ocasionalment per sobre de l04 cèl·lules l-1). Altres dinoflagel·lades
potencialment productores de DSP en l'àrea són Prorocentrum lima, P. mexicanum
i Ostreopsis cf. siamensis. Les espècies bentòniques com P. lima (epífita,
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resuspesa) s'han observat freqüentment, però sempre en baixes concentracions.
L'any 1995, el P. mexicanum va ser observat amb concentracions per sobre de l05
cèl·lules l-1 al port de Palmós (Vila, comunicació personal). El registre despèices
dOstreopsis no ha estat la primera cita al Mediterrani, ja que s'ha descrit
recentment l'ocurrència dO. ovata en les aigües del Líban i de Tirrènia  (Tognetto
et al., 1995) .
La majoria de les proliferacions que causen discoloracions de l'aigua
registrades en la costa catalana són reduïdes en espai i temps. Són fenòmens locals,
en ambients semiconfinats com els ports, que duren normalment entre 2 i 3
setmanes però també sen donen algunes de gran abast que poden afectar a molts
km de la costa. Així discoloracions reduïdes degudes a les dinoflagel·lades són
produïdes per: Peridinium quinquecorne, Glenodinium foliaceum, Heterocapsa
triquetra, Prorocentrum triestinum, Prorocentrum minimum. Discoloracions més
extenses són les provocades per Noctiluca scintillans i Gyrodinium impudicum.
Les mares roges de Noctiluca scintillans es detecten periòdicament a la costa
catalana, cada dos o tres anys i és considera com un fenomen extensiu (més de 100
km). Aquestes proliferacions tenen origen en les aigües de la plataforma
continental i són transportades més tard cap a la costa. Mentre que les
proliferacions de N. scintillans són conegudes des de fa molt de temps (López i
Arté, 1971), les de G. impudicum varen ser detectades recentement (Delgado,
comm. personal).  Lepisodi més evident va ser a lestiu del 1992 en què una
marea roja extensa de G. impudicum formava bandes paral·leles a la costa i
sacumulava en molts ports tenyint-los de color vermellós.  
Un cas particular és l'ocurrència de l'Alexandrium taylori, de la qual sen
parla extensament al llarg de la tesi.  La dinoflagel·lada està present en moltes
cales de la Costa Brava durant els mesos destiu, però en algunes delles fa
proliferacions massives i recurrents. Així, l'A.  taylori fa una taca de color
marronós a la platja de la Fosca (Palamós) durant els dos mesos d'estiu (juliol i
agost). Els registres del monitoratge assenyalen que la proliferació és recurrent des
de 1994, però hi ha informació local que descriu el fenòmen des dels anys 80. 
Encara que les discoloracions de dinoflagel·lades es donin en la majoria
dels casos durant l'estació més càlida, hi ha proliferacions de dinoflagel·lades
durant l'hivern, com és el cas de la Gyrodinium corsicum, durant els mesos de
desembre-març (des de 1995). La proliferació de la G. corsicum a la badia dels
Alfacs ha anat acompanyada per mortalitat de peixos d'aqüicultura (Sparus
aurata), mol·luscs (Mitylus galloprovincialis) i fauna salvatge. Aquest ha estat el
primer registre a la nostra costa de mortalitat de peix associada a una proliferació
de dinoflagel·lades. 
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Figura 1.1. Dinoflagel·lades de la costa catalana. a. Alexandrium minutum. b. Dinophysis
sacculus. c. Gymnodinium cf. pulchellum. d. Gyrodinium corsicum.
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Mecanismes de formació de les proliferacions massives de dinoflagel·lades:
importància del creixement.
Un dels punts necessaris per entendre el fenomen de les proliferacions
massives és el coneixement dels mecanismes que intervenen en la formació. En
principi, una alta biomassa només es pot acumular quan les taxes del creixement
net de fitoplàncton són majors que les de dispersió. Les espècies de marees roges
han estat considerades comunament com a organismes de creixement lent, per tant,
les elevades densitats trobades eren considerades com el resultat de poca dilució,
llarga vida, baixa pressió de depredació i (o) una acumulació física. Es raona
freqüentment que els càlculs de balanç de massa mostren que els fluxos de nutrient
in situ són sovint més baixos que el necessaris per produir les poblacions
observades d'organismes. Llavors aquestes proliferacions només poden reflectir
acumulacions físiques. La revisió de la literatura que descriu proliferacions mostra
clarament que hi ha força excepcions per invalidar aquest mecanisme general de
formació de les proliferacions d'algues. De fet és obvi que, un fenomen
d'acumulació d'organismes comporta en general alguna cosa més que un simple
comportament passiu de partícula neutra arrossegada pel medi. 
Una manera sencilla de presentar el problema és expressar la dinàmica que
modularia la densitat de població en forma d'equació (Smayda, 1995) amb termes
que incrementarien la densitat i termes que actuarien en el sentit de disminuir-la:
densitat de població = taxa de creixement cel·lular + reclutació de
cèl·lules (acumulació física, migració) - rentat - mortalitat -
sedimentació - depredació
Per produir una proliferació massiva, els termes positius han de ser
superiors a tots el termes que influeixen en les pèrdues. 
En concret, un d'aquests termes positius poc avaluats ha estat la taxa de
creixement. La taxa de creixement cel·lular de les dinoflagel·lades ha estat
estimada amb valors baixos, ja que, en la literatura generalment se suggeria que el
temps de duplicació en dinoflagel·lades era duns 3 dies. Amb aquest concepte s'ha
valorat la dinàmica de la població donant importància als altres paràmetres,
sobretot a condicions externes o que envolten les proliferacions. Així, s'ha donat
importància a situacions hidrogràfiques que poguessin conduir a la concentració
d'organismes i afavorir l'aparició d'altes densitats cel·lulars com ara cèl·lules de
convecció, fronts hidrogràfics, ones internes, termoclines, picnoclines, etc, donant
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per fet que les taxes de divisió dels organismes eren baixes i més o menys
constants.
Contràriament a la visió que les dinoflagel·lades són intrínsecament lentes,
la literatura recent comença a suggerir que hi ha algunes dinoflagel·lades que són
capaces d'un creixement ràpid (vegeu la taula 2.1, pàg. 19), no necessàriament
sostingut, i que els fenòmens de proliferacions massives poden ser produïts o
ajudats per un període de creixement cel·lular ràpid independent del control físic o
de la depredació. Així, la visió de la proliferació com acumulació física de les
lentes dinoflagel·lades ha de ser revisada, o al menys, matitzada. 
El problema per distingir la importància relativa de les capacitats del propi
organisme o de les condicions físiques en la gènesi de proliferacions massives, ha
estat la manca de mesures de la taxa de creixement in situ (al camp). Aquesta tesi
dóna una visió del creixement cel·lular en les proliferacions de dinoflagel·lades
com un terme bàsic que intervé en la formació i manteniment de les poblacions i
que s'ha de mesurar. La mesura de la taxa de creixement s'ha fet al camp en
situacions reals de proliferacions uni o multiespecífiques, i en diverses fases de les
mateixes. Pensem que les dades obtingudes en aquest sentit tenen un valor notable
per si mateixes.
Les mesures de creixement cel·lular soles no expliquen la regulació de la
dinàmica del creixement de població. El fet de restringir les anàlisis, com s'ha fet
tradicionalment, oblida la resolució dels altres processos coexistens. Pensem que
per entendre els processos que governen les proliferacions massives és necessaria
una visió multidisciplinar. Lluny de pretendre estudiar tots els processos que
intervindrien en l'equació, el fet de conèixer la magnitud de la taxa de creixement
dins de l'equació general de densitat de població ens ha portat a valorar els altres
termes, amb un grau menys de llibertat. Així, per exemple, dins de la reclutació
cel·lular i a part del component físic, el comportament mòbil és un aspecte
important com a factor de concentració cel·lular en les capes il·luminades en la
columna d'aigua i per tant s'ha de conèixer en quin factor pot contribuir en les
proliferacions. Dins dels altres mecanismes que intervenen en la dinàmica de la
població, el coneixement sobre els cicles de vida dels organismes, en relació a les
formes de resistència que presenten les dinoflagel·lades (cists de resistència i cists
temporals) ha mostrat que aporta informació sobre els possibles mecanismes
d'aparició, formació i manteniment d'altes densitats en quan estan influenciades per
les densitats inicials o els inòculs (els cists de resistència). També els efectes de la
depredació o la hidrografia han estat considerats en alguns llocs concrets com es
veurà al llarg de la memòria.
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Objectius i contingut d'aquesta tesi
L'objectiu principal d'aquesta memòria ha estat donar una visió del
creixement cel·lular en les proliferacions de dinoflagel·lades com un terme bàsic
que intervé en la formació i manteniment de les poblacions i que s'ha de mesurar.
Un dels principals problemes de la mesura de la taxa de creixement in situ és
trobar una metodologia que permeti aquesta mesura. S'ha utilitzat la tècnica de
mesura in situ de la taxa de creixement de poblacions de dinoflagel·lades a partir
de dues metodologies: el cicle cel·lular i les caixes d'incubació permeables. El cicle
cel·lular in situ dels organismes proposa una taxa de divisió potencial, atès que no
es tenen en compte les possibles pèrdues. Les incubacions in situ amb caixes
permeables indiquen una taxa neta de creixement que prové de l'increment en
densitat cel·lular de les poblacions. La comparança entre les dues taxes ens dóna
informació sobre les possibles pèrdues que pateix la població, com per exemple la
mort cel·lular.
S'han aplicat les dues metodologies en diverses situacions reals al camp ,de
proliferacions de dinoflagel·lades, en diverses espècies, tòxiques i no tòxiques, en
espècies coexistents dins de la mateixa comunitat, en la mateixa espècie en dos
ambients diferents i extrems (un d'oligotròfic i l'altre de mesotròfic) i en escales
temporals i espacials diferents en la mateixa proliferació.
Quan, tot i conèixer la taxa de creixement in situ, no s'entén la dinàmica de
la població s'han estudiat les possibles adaptacions o comportament dels
organismes. L'estudi de les adaptacions específiques en dinoflagel·lades ha
contribuït a entendre la dinàmica de la població en alguns casos conrets. Dins
d'aquestes adaptacions s'ha fet un seguiment en el cicle biològic d'una
dinoflagel·lada en relació a formes de resistència com a part important de les
recurrències i manteniment de les proliferacions massives. S'han descrit
adaptacions específiques de diverses dinoflagel·lades com les migracions verticals
diàries, els tactismes i la formació d'agregats com aspectes importants de factors de
concentració cel·lular.
En concret, la memòria es divideix en dues parts importants: l'estudi del
creixement in situ dels organismes i les adaptacions específiques. Cada una de les
parts de la tesi té una introducció pròpia. Els casos estudiats s'han estructurat com
a treballs científics; hi ha doncs, a cada capítol, un resum, una introducció,
material i mètodes, resultats i discussió. Part dels capítols ja han estat publicats
encara que han estat lleugerament modificats per formar part de la memòria.
L'altra part conté informació nova encara no totalment explotada.
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Introduint la primera part de la tesi, al capítol 2 s'exposa el concepte de taxa
de creixement, el model de creixement in situ per cicle cel·lular i la taxa neta per
increment en nombre cel·lular. Es dedica gran part del capítol a explicar la
metodologia de la mesura de la taxa de creixement per cicle cel·lular pel fet que es
basa en la mesura del DNA cel·lular per dues tècniques: per microcitometria i per
citometria de flux. Les tècniques han requerit posar a punt un protocol de mesura
quasi específic per als diferents organismes que s'han estudiat.
Els capítols seguents es basen en l'aplicació de la metodologia. En el capítol
2.1 es presenta la informació sobre el cicle cel·lular de dinoflagel·lades
(Gymnodinium catenatum, G. cf. pulchellum, Prorocentrum micans, P.lima,
P.triestinum, Scrippsiella trochoidea, Heterocapsa niei, Alexandrium minutum)
com informació prèvia a l'aplicació del model de taxa de creixement. Es presenta
també la tècnica de citometria de flux per a la mesura del cicle cel·lular.
En el capítol 2.2 s'exposa l'aplicació del mètode de model de creixement per
cicle cel·lular en la dinoflagel·lada Dinophysis sacculus que prolifera a la badia
dels Alfacs del delta de l'Ebre. El capítol està basat en l'article Garcés, E.,
Delgado,M. i Camp,J., (1997). La Dinophysis sacculus és lespècie tòxica, major
productora potencial de DSP (enverinament diarreic per consum de mol·luscs
bivalves) en la costa catalana, que no es pot cultivar i de la qual se'n desconeix
gran part de la seva biologia. En la tesi es descriu el cicle cel·lular i al llarg de
l'elaboració de la tesi s'ha aportat informació nova referent al creixement i
comportament d'aquesta espècie (Delgado et al., 1996).  
En el capítol 2.3 s'exposa l'aplicació del mètode de model de creixement per
cicle cel·lular en la dinoflagel·lada Ceratium furca en una campanya al mar català.
C.furca és una espècie àmpliament distribuïda per tota la costa. Es descriu el cicle
cel·lular de la dinoflagel·lada en un lloc oliogotròfic com pot ser el mar català i es
comparen els resultats amb el cicle cel·lular descrit per a la mateixa espècie en un
lloc mesotròfic com pot ser la badia dels Alfacs (resultats exposats àmpliament en
el capítol 3.1). 
En el capítol 2.4 s'exposa l'aplicació del mètode de model de creixement net
en capses d'incubació permeables en la dinoflagel·lada Alexandrium minutum, la
major causant de PSP (enverinament paralitzant per consum de mol·luscs bivalves)
en la nostra àrea. El capítol està basat en l'article Garcés, E., Delgado, M., Vila, M.
i Camp,J., (1997). S'ha descrit la migració de l'organisme paralel·lament a la tesi
(Delgado et al., 1998) . Es discuteix en el capítol com el creixement cel·lular o
l'acumulació física dels organismes modulen el creixement de població i, per tant,
les distribucions d'aquesta població.
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La segona part de la tesi dedicada a les adaptacions específiques de diverses
dinoflagel·lades s'introdueixen en el capítol 3.
En el capítol 3.1 es presenta l'estudi de la proliferació massiva del
Gyrodinium corsicum a la badia dels Alfacs. La dinoflagel·lada és productora de
proliferacions massives i ha estat associada a mortalitat de peixos. La Ceratium
furca, com a espècie coexistent amb les proliferacions de G. corsicum, es va
utilitzar per comparar dos comportaments diferents dins del grup de les
dinoflagel·lades. Es va estimar el creixement i el comportament mòbil de les dues
espècies per discutir els diferents mecanismes de permanència a la badia de les
dues dinoflagel·lades.
En el capítol 3.2 es presenta el cicle de vida i creixement de l'Alexandrium
taylori. Aquest capítol està basat en l'article Garcés, E., Delgado, M., Masó, M. i
Camp, J. (1998). La dinoflagel·lada A. taylori produeix proliferacions recurrents
en platges relativament obertes de la costa catalana i de les illes Balears durant el
període més càlid de l'any (de juliol a agost). S'han descrit proliferacions recurrents
des de 1994 a la Fosca (Costa Brava). En aquest capítol es presenta el cicle de vida
i el creixement cel·lular com a part important per entendre la dinàmica de la
població. 
En el capítol 3.3 es presenten les diferents adaptacions biològiques de
l'Alexandrium taylori com a factors importants per al manteniment perllongat
d'altes densitats cel·lulars a la platja de la Fosca. Es presenta la migració vertical
diària, els tactismes, i també la formació de cists temporals que intervenen en el
mecanisme de creixement de població.
En el capítol 3.4 es presenten les distribucions a diferents escales temporals
i espacials de l'Alexandrium taylori. Les distribucions de l'organisme ajuden a
explicar la recurrència anual, l'aparició i el manteniment en llocs concrets de
característiques especials. El coneixement global sobre l'Alexandrium taylori
aporta informació que pot ser extensiva a d'altres dinoflagel·lades. Al llarg
d'aquesta tesi s'ha desenvolupat també diversa informació en relació a
l'Alexandrium taylori no directametn relacionada amb els temes principals com la
variació morfològica específica (Delgado et al., 1997). 
I finalment, en el capítol 4 es discuteix de manera general sobre les dues
parts de la tesi i es presenten les conclusions generals.
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DEFINICIÓ DE LA TAXA DE CREIXEMENT 
 La taxa de creixement d'una població µ és l'increment en nombre de 
cèl·lules N en el temps t: 
µ = 1
N
dN
dt (1) 
on N és la concentració cel·lular, t el temps i µ la taxa de creixement específica, que 
és relativa a N. La dimensió de la taxa de creixement és l'invers del temps, que 
normalment expressem com l'invers dels dies o d-1. 
 Quan l'increment en nombre de cèl·lules en el temps és constant, la població 
és anomenada asincrònica (fig. 2.1a) i la seva taxa de creixement µ es pot 
expressar per la següent equació: 
µ = 1
t 2 − t 1( ) ln
N 2
N 1  (2) 
on N2 i N1 són les concentracions de cèl·lules en els temps t2 i t1 , respectivament. 
Aquesta equació no és vàlida quan µ depèn del temps o de N. 
 Quan totes les cèl·lules de la població es divideixen cada dia en un període 
de temps concret, la població és anomenada sincrònica. Quan només una porció de 
les cèl·lules es divideix cada dia, però ho fa en un interval de temps restringit, la 
població està en fase (Chisholm, 1981) . En moltes espècies de fitoplàncton, el 
creixement és en fase (Coats i Heinbokel 1982, Waterbury 1986)  concretament, 
moltes espècies de dinoflagel·lades (Hastings i Sweeney, 1964, Yamaguchi i 
Honjo, 1990, Reguera et al., 1995) . L'expressió correcta del creixement respecte al 
temps és: 
N 1
N 2
= exp µ τ( )dt
t1
t 2∫
(3)
on N2 i N1 són les concentracions de cèl·lules en els temps t2 i t1 , (fig 2.1b). 
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Figura 2.1. Corbes hipotètiques de taxa de creixement vs. temps. a. Població que es 
divideix asincrònicament (la taxa de creixement és constant). b. Població que es 
divideix en fase (la taxa de creixement està en funció del temps). En ambdós 
casos l'àrea de les superfícies formades sota les corbes representa la fracció de 
cèl·lules en divisió en els intervals t fins tn.
 La taxa de creixement pot ser també descrita com el temps necessari perquè 
el nombre de cèl·lules incrementi amb un factor de 2, també anomenat temps de 
generació Tg. Tg és igual a t2 - t1 quan N2 és igual a 2N1, per això: 
Tg = ln 2µ
(4) 
 El temps de generació del fitoplàncton pot variar des de poques hores fins a 
pocs dies i és comú que duri al voltant de 24 hores (Furnas, 1990) . En 
dinoflagel·lades pot variar des de 0.16-2.89 divisions per dia (taula 2.1). 
Taula 2.1. Taxes de creixement de diferents espècies de dinoflagel·lades realitzades en el 
camp (in situ) i en cultius de laboratori de diversos autors. La taxa de creixement 
està expressada en divisions per dia o dia-1. Les tècniques utilitzades per a 
l'estimació de la taxa de creixement s'indiquen de la següent manera: N = 
increment en nombre de cèl·lules, DF = incubacions amb difusió, MI = índex 
mitòtic, CC = cicle cel·lular, T = incorporació timidina tritiada, C14 = 
incorporació carboni 14, DIAL = bosses de diàlisi. 
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Espècie in situ  mitjana cultiu Referència Unitat Mètode 
Alexandrium catenella   0.50 Matsuda, 1995 div/dia N 
Alexandrium fundyenese   0.67 Kulis (pers. comm.) div/dia 
Alexandrium lusitanicum   0.20 Mascarenhas et al,1995 div/dia 
Alexandrium minutum 1.10   Garces, 1997 div/dia DF 
Alexandrium minutum 1.40   Garces, 1997 div/dia DF 
Alexandrium miunutum   0.45 Cannon,1995 div/dia N 
Alexandrium tamarense   0.50 Peperzak, et al. 1995 div/dia N 
Alexandrium tamarense   0.20 Morlaix, 1992 div/dia 
Alexandrium tamarense GGT19   1.02 Smayda,1995 div/dia N 
Amphidinium carterae   2.80 Smayda,1995 div/dia N 
Amphidinium carterae 1.50   Furnas ,1990 div/dia DF 
Amphidinium carterae    2.70 Parsons,1961 div/dia 
Amphidinium carterae   2.10 Karentz,1982  div/dia 
Ceratium arietinum  0.12  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium candelabrum  0.12  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium contrarium  0.22  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium declinatum  0.18  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium hirundinella  0.09   Mueller et al.,1985 div/dia MI 
Ceratium horridum  0.11  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium marcoceros  0.11  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium massiliense  0.22  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium pulchellum  0.27  Weiler,1980  div/dia MI 
Ceratium summetricum  0.20  Weiler,1980 div/dia MI 
Dinophyisis acuta 0.16   Reguera et al. 1995 dia-1 MI 
Dinophyisis caudata 0.28   Reguera et al. 1995 dia-1 MI 
Dinophysis acuminata 0.50   Chang et al.., 1991 div/dia MI 
Dinophysis acuminata 0.22   Reguera et al. 1995 dia-1 MI 
Dinophysis acuminata 0.67   Chang et al.,1991  dia-1 CC 
Dinophysis sacculus 0.24 0.14  Garces et al. 1997 div/dia MI 
Dinophysis tripos 0.21   Reguera et al.., 1995 dia-1 MI 
Dinopysis fortii 0.50   Weiler, 1976 div/dia MI 
Glenodinium foliaceum GF   1.72 Smayda,1995 div/dia N 
Glenodinium halli OBB   2.19 Smayda,1995 div/dia N 
Gonyaulax polyedra   0.41 Rivkin,1986  dia-1 N,MI,T 
Gonyaulax polyedra Gpd   0.86 Smayda,1995 div/dia N 
Gonyaulax tamarensis 0.20   Anderson et al.,1982 dia-1
Gymnodinium cf aureolum   0.58 Partensky et al.,1988  dia-1 N 
Gymnodinium nagasakiense   0.50 Partensky et al.,1988  dia-1 N 
Gymnodinium nelsoni   0.50 Rivkin,1986  dia-1 N,MI,T 
Gymnodinium nelsoni 0.25   Owens,1966 div/dia CC 
Gymnodinium nelsoni GSBL   1.42 Smayda,1995 div/dia N 
Gymnodinium simplex 1.70   Owens,1977 div/dia DF 
Gymnodinium splendens GS   1.52 Smayda,1995 div/dia N 
Gyrodinium aureolum 0.15   Videau,1988  dia-1 C14 
Gyrodinium aureolum 0.22   Le Corre et al., 1992  dia-1 C14 
Gyrodinium aureolum 0.20   Dahl,1985  dia-1 N 
Gyrodinium aureolum 0.90   Chang et al.,1985  dia-1 CC 
Gyrodinium dominans 1.60   Owens,1977 div/dia DF 
Heterocapsa pygmaea CP   2.12 Smayda,1995 div/dia N 
Heterocapsa triquetra    Chang et al. 1988  dia-1 CC 
Heterocapsa triquetra Ptri   1.24 Smayda,1995 div/dia N 
Katodinium rotundatum 1.50   Owens,1977 div/dia DF 
Katodinium rotundatum   2.10 Throndsen,1976 div/dia 
Peridinium quinquecorne 1.60   Vargo,1984 div/dia DIAL 
Prorocentrum mariae-lebouriae 0.85   Owens,1977 div/dia  CC 
Prorocentrum micans   0.41 Cannon,1995 div/dia N 
Prorocentrum micans   1.20 Brand,1981 div/dia 
Prorocentrum micans PRED 1   2.04 Smayda,1995 div/dia N 
Prorocentrum minimum    Antia et al., 1990  dia-1 CC 
Prorocentrum minimum 2.00 0.20  Furnas, 1982 div/dia DF 
Prorocentrum minimum 0.90   Vargo,1984 div/dia DF 
Prorocentrum minimum EX   2.54 Smayda,1995 div/dia N 
Prorocentrum minimum EXUV   2.89 Smayda,1995 div/dia N 
Prorocentrum minimum var ml 0.80   Tyler et al.,1981 div/dia 
Prorocentrum redfieldii N95B   2.17 Smayda,1995 div/dia N 
Prorocentrum triestinum 0.44   Chang et al. 1991  div/dia CC 
Prorocentrum triestinum 1.50 0.20  Furnas, 1982 div/dia DF 
Prorocentrum triestinum   0.70 Fukazawa,1980 div/dia 
Protoperidinium cf divergens   0.20 Jeong et al., 1995 dia-1 N 
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Pyrocysitis fusiformis 0.10   Rivkin,1985 div/dia MI 
Pyrocysitis noctiluca 0.20   Rivkin,1984 div/dia MI 
Pyrocystis fusiformis 0.19   Swift et al.,1976 div/dia 
Pyrocystis noctiluca 0.06   Swift et al.,1976 div/dia 
Pyrodinium bahamense var bahamense 0.28   Seliger et al.,1970 div/dia 
Scrippsiella trochoidea Ptro   1.25 Smayda,1995 div/dia N 
MÈTODES PER A LA MESURA DE LA TAXA DE CREIXEMENT 
ESPECÍFICA(µ) DE FITOPLÀCTON EN EL CAMP 
 El mètode més directe per a la mesura de la taxa de creixement de la 
població de fitoplàncton consisteix en la incubació d'una mostra natural en un 
contenidor i estimar la taxa per l'increment en nombre cel·lular o la concentració 
d'un índex de biomassa (per ex.: clorofil·la) en funció del temps. Les mesures 
poden ser tedioses (contatges de nombres cel·lulars) o amb manca de resolució 
taxonòmica (índex de biomassa). A més a més, la interpretació dels resultats es 
complica amb la interferència dels depredadors, perquè el que es mesura és la taxa 
neta, equivalent a la taxa de creixement grossa de la població menys les pèrdues 
degudes a la depredació. Es pot utilitzar un filtrat (Furnas, 1982)  per eliminar els 
depredadors en les ampolles d'incubació, tot i que no és sempre efectiu quan la 
mida de les preses i els depredadors és semblant. 
 El fet de tancar una població natural dins d'un contenidor per un període de 
temps causa un seguit d'artefactes, com ara les interaccions de la xarxa microbiana 
o la contaminació per elements traça dels contenidors. El control i la quantificació 
d'aquests artefactes són difícils. Els efectes del tancament poden ser reduïts 
utilitzant incubadors amb permeabilitat que permetin la difusió dels nutrients des 
de l'ambient exterior (Owens et al., 1977) , encara que no totes les cèl·lules creixen 
bé en aquestes condicions d'incubació, cosa que indica que els efectes del 
tancament no s'eliminen completament. Un altre exemple d'incubadors amb 
permeabilitat són les bosses de diàlisi utilitzades en bacterioplàncton i fitoplàncton 
(Tóth, 1980, Furnas, 1982, Furnas, 1990, Ferrier i Rassoulazadegan, 1991, Mura, 
1997), que permeten la difusió de molècules més petites que proteïnes i s'equilibren 
amb l'aigua ambient en escales de temps de 4 hores. 
 La taxa de creixement es pot estimar per la incorporació d'un component 
marcador dins de la cèl·lula. Per exemple, el mètode marcador del 14C-clorofil·la 
estima la taxa de creixement del fitoplàncton mesurant la incorporació del 14C en la 
molècula de clorofil·la, considerant que les activitats específiques del carboni de la 
clorofil·la i el carboni total cel·lular són el mateix al final de la incubació. Un dels 
inconvenients d'aquests mètodes és que fan la mitjana de la comunitat sencera, 
sense discriminar entre els components individuals.  
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 La mesura de la taxa de creixement de les espècies o grups específics 
proposada per Rivkin i Seliger (1981) és una extensió del mètode del 14C, en què 
un cop han estat incubades les mostres, s'aïllen les cèl·lules individuals i es mesura 
la incorporació de 14C. S'ha de completar amb la mesura del contingut de carboni 
de les cèl·lules, el volum cel·lular i el carboni cel·lular que pot ser produït. 
En el passat aquesta estimació es seguia segons un model exponencial, que 
assumeix una divisió constant i una assimilació de carboni continu. McCormichk 
(1996) proposa tres models nous per estimar µ. El model de uptake division és el 
més complex i afegeix la informació específica del patró de divisió a tenir en 
compte i una aproximació directa per quantificar la dependència de µ al 
fotoperíode, donant més confidència en aplicar la taxa de creixement en estudis 
ecològics. 
 L'ús de marcadors del cicle cel·lular com a mesura de la taxa de creixement 
in situ s'ha realitzat en grups concrets com ara diatomees i dinoflagel·lades. Són 
tècniques d'equipament simple i consumeixen poc temps per marcar el segment del 
cicle cel·lular útil per estimar la taxa de creixement. Fins ara es coneixen en 
fitoplàncton tres homòlegs de proteïnes relacionades amb el cicle cel·lular, 
l'anomenada abans PCNA, proliferating cell nuclear antigen, la p24cdc2 (John et 
al., 1989, Rodriguez et al., 1993, Van Dolah et al., 1995) i la ciclina B (Lin i 
Carpenter, 1996). Aquests marcadors sutilitzen per marcar en quin estat de divisió 
cel·lular es troben les cèl·lules i l'observador pot visualitzar la composició de la 
població de fitoplàncton i obtenir les cèl·lules que presenten el marcador. Utilitzant 
el model de cicle cel·lular es pot mesurar la taxa de creixement de les espècies (Lin, 
1994, Lin, 1994, Lin i Carpenter, 1996). En el futur, i prenent l'avantatge que 
suposa el coneixement bioquímic del cicle cel·lular, les proteïnes relacionades i 
altres marcadors bioquímics cel·lulars es podran identificar amb tècniques 
d'immunofluorescència per utilitzar la metodologia del creixement per cicle 
cel·lular. 
 Encara que hi ha diferents mètodes per a la determinació de la taxa de 
creixement en dinoflagel·lades, la comparança dels mètodes encara no s'ha estudiat 
prou, fins i tot hi ha tècniques aplicables, com per exemple la citometria de flux, 
que no s'han desenvolupat i avaluat prou per dinoflagel·lades.  
ÍNDEX MITÒTIC COM A ESTIMACIÓ DE LA TAXA DE CREIXEMENT 
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 Per definició, la taxa de creixement és el procés pel qual les cèl·lules 
individuals o organismes incrementen la seva biomassa i/o els seus constituents 
químics. La divisió cel·lular és el procés on les cèl·lules es repliquen a elles 
mateixes. La variació temporal de la biomassa d'una població és el resultat del 
creixement cel·lular en biomassa i la divisió. Per tant, la divisió cel·lular en el 
temps ens donarà la taxa de creixement in situ, una taxa que considerarem 
potencial, perquè no es tenen en compte les possibles pèrdues de la població (com 
per exemple, la mort cel·lular). 
 Diversos autors reconeixen la utilitat d'obtenir l'estimació de la taxa de 
creixement de la població a partir de la porció de cèl·lules en un estat que coneixem 
i que en resulta la divisió cel·lular (Swift i Durbin, 1972, Carpenter i Chang, 1988) 
. En aquesta tesi, la metodologia principal per estimar la taxa in situ de creixement 
específica ha estat a partir del coneixement del cicle cel·lular dels organismes i, per 
tant, a partir de la seva divisió cel·lular. 
EL CICLE CEL·LULAR 
 El cicle cel·lular és una successió d'esdeveniments que separa el naixement 
d'una cèl·lula per divisió de la cèl·lula mare fins que aquesta cèl·lula es divideix per 
donar les seves pròpies filles. Per a ambdós, eucariotes i procariotes, el cicle 
cel·lular pot ser definit per dos esdeveniments: l'interval de la duplicació de DNA i 
el procés de la divisió cel·lular. En els eucariotes l'interval de la duplicació del 
DNA (fase S) és precedida i seguida per dos intervals de temps o gaps (G1 i G2 
respectivament). La mitosi (M), és la partició del genoma duplicat i el material 
citoplasmàtic (fig. 2.2). 
 La regulació del cicle cel·lular en el fitoplàncton eucariòtic comparteix 
moltes característiques del model general de les cèl·lules eucariotes (Chisholm, 
1981, Vaulot, 1985, Olson, 1986, Olson i Chisholm, 1986)  quant a la síntesi de 
DNA precedida i seguida per dos intervals, G1 i G2. Els factors limitadors tenen 
diferents influències en la durada dels estats del cicle cel·lular: la limitació per 
temperatura indueix a un allargament en totes les fases, mentre que el nitrogen 
allarga només la fase G1 (Vaulot, 1987). Aquesta expansió sembla que és deguda a 
un punt de restricció localitzat en G1. La llum té una influència diferent en la 
durada del cicle cel·lular dels diferents grups de fitoplàncton: mentre que en 
cocolitoforals i dinoflagel·lades la limitació de la llum incrementa la durada de la 
fase G1 (Chisholm i Costello, 1980), en la diatomea Thalassiosira weissflogii tant 
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la fase G1 com la fase G2 incrementen la seva durada en les mateixes condicions. 
Brzezinsky (1990 i 1992) suggereix que el punt de restricció que depèn de la llum 
en G2 és degut al component llum que depèn del sistema de transport del silici en 
aquesta diatomea. L'existència d'aquests punts de bloqueig poden ajudar a explicar 
els patrons de divisió de les diatomees, que es divideixen en tot el cicle de llum i 
foscor, i els cocolitoforals, que només es divideixen estrictament durant la nit.  
Mitosis
M
G1G2
S
Interfase
Figura 2.2. Cicle cel·lular eucariota i les seves fases. G1 i G2 són dos intervals de temps 
respecte a la síntesi de DNA. En la faseS, la cèl·lula duplica el seu DNA. La 
mitosi és la partició del genoma duplicat i el material citoplasmàtic. 
 Dins del grup de les dinoflagel·lades hi havia controvèrsies sobre la 
caracterització del seu cicle (eucariota o procariota) per les característiques 
concretes del seu nucli (per exemple, no tenen histones). No va ser fins l'any 1989 
en que es va demostrar una fase S discreta (Homma i Hastings, 1989) indicant un 
tipus de cicle cel·lular eucariòtic per les dinoflagel·lades. Les últimes 
investigacions mostren com reguladors del cicle eucariòtic (per exemple les 
quinases dependents de ciclina) es troben en dinoflagel·lades (Van Dolah et al., 
1995, Leighfield i VanDolah, 1998) . 
 Les dinoflagel·lades tendeixen a presentar una regularitat específica en la 
replicació cel·lular, que s'ha anomenat divisió en fase (Hastings i Sweeney, 1964) . 
En la divisió en fase, la citoquinesi ocorre en un moment específic durant cada 
cicle diari, encara que no totes les cèl·lules de la població es divideixin en cada 
període de divisió. Aquest patró resulta d'un ritme endogen on el període de divisió 
per a la població és de 24 hores. 
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MODEL D'OBTENCIÓ DE LA TAXA DE CREIXEMENT A PARTIR DEL 
CICLE CEL·LULAR 
 McDuff i Chisholm (1982) demostren que en qualsevol instant t les cèl·lules 
observades que estan en mitosi són aquelles cèl·lules que es dividiran en un temps 
posterior entre t i t+td, on td, és la durada de la mitosi. Si asumim que no hi ha 
pèrdua de cèl·lules i que la durada de la mitosi és la mateixa per a totes les cèl·lules 
de la població, el nombre de cèl·lules en mitosi (P) és igual a l'increment en 
nombre de cèl·lules des del temps de l'observació que s'ha fet fins que la durada de 
tots els estats de la mitosi acaben : 
P ( t ) = N t + t d( ) − N t( ) (5) 
on t és el temps en que s'ha fet l'observació, N, el nombre de cèl·lules i td, la durada 
mitjana de la mitosi. 
 La fracció (f) de cèl·lules en mitosi en el temps (t) és igual a: 
f (t ) =
P
N
= N t + t d( )
N t( ) −1 (6) 
 En poblacions en què la taxa de creixement està en fase amb un estímul 
periòdic (p. ex.: llum), el valor de µ està en relació a f i td. L'expressió matemàtica 
que dóna aquesta relació agafant logaritmes en l'equació (6) és: 
ln 1 + f (t )[ ]= µ(τ )d τ
t
t +t d∫ (7) 
 L'equació ens diu que ln [1+f(t)] correspon a l'àrea de sota la corba de µ vs.
temps en l'interval t a t+td (fig. 2.1). 
 En una població asincrònica, es considera que tant la taxa de creixement 
com la freqüència de cèl·lules en mitosi és constant, i així la taxa de creixement es 
calcula dividint per td: 
µ = 1
t d
ln 1 + f (t )[ ] (8) 
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 En el cas de poblacions que es divideixen sincrònicament, com les 
poblacions fitoplanctòniques en fase al cicle de llum i foscor, µ no és constant i la 
mitjana dels valors de µ s'han de calcular des de la suma de les observacions 
seqüencials: 
µavg = 1
td n
ln 1 + f ( i )[ ]
i−1
i =n∑ (9) 
on µavg  és la taxa de creixement mitjana de la població per a un període de 24 
hores durant el qual s'han tret n mostres.  
 La precisió de la mesura depèn de la diferència entre l'interval de mostreig i 
la durada de la mitosi (td); un mostreig més freqüent dóna uns resultats més 
acurats. 
 La durada de la mitosi és un paràmetre crític per la fórmula que es necessita 
per estimar la taxa de creixement. En el cas que poguem reconèixer la mitosi i els 
estats de divisió, la mesura de td pot ser calculada per l'interval de temps comprès 
entre una fase del cicle cel·lular i la següent.  
 Mcduff i Chisholm (1982), varen observar que si hi ha un període de temps 
en què totes les cèl·lules d'una població en fase es divideixen en un cicle de 24 
hores i pot ser reconegut com a mitosi, la taxa de creixement pot ser calculada a 
partir del màxim valor de la fracció de cèl·lules en mitosi observada en un dia: 
µ = 1
1dia
ln 1 + fmax( ) (10) 
 El conjunt de cèl·lules que viatgen a través del cicle cel·lular és variable. Si 
hi ha la possibilitat que totes les cèl·lules en proliferació siguin trobades en mitosi 
en un punt particular del temps la fmax  dona una estima molt bona de la taxa de 
creixement real. Però si no totes les cèl·lules en proliferació són presents en mitosi 
al mateix temps, la fmax sempre dona una estima menor de la taxa de creixement 
real. 
 Vaulot, (1992) proposa una nova fórmula per aplicar la fmax en poblacions 
que creixen molt a poc a poc, per exemple que necessiten més de 24 hores per 
viatjar a través del cicle cel·lular. Quan això passa, més d'un conjunt de cèl·lules és 
trobada en mitosi al mateix temps i dóna estimes equivocades de la taxa de divisió. 
L'equació: 
µfmin , fmax = 1
tp
ln
1 + fmax
1 + fmin
(11) 
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on tp és el període en que la població està en fase (24 hores o múltiples  de 24 
hores) i fmax i fmin són el valor màxim i mínim de f. Podem aplicar la fórmula en el 
cas en què la durada de la mitosi és més gran que el període de fase, per exemple, 
les cèl·lules amb un temps de generació major que 24 hores com a resultat de 
limitació per nutrients, temperatura o llum. En el cas en què la durada de la mitosi 
és més curta que el període de fase ( fmin = 0) la fórmula es converteix en l'anterior 
(10). Aquest és el cas de cèl·lules en condicions òptimes de creixement. Aplicar les 
equacions de fmax és convenient perquè no requereix conèixer td.  
 Carpenter i Chang (1988) proposen una modificació del mètode per la 
mesura in situ de la taxa de creixement de la població. El model es basa en la 
determinació, en intervals regulars durant el fotoperíode (llum i foscor) de la porció 
de cèl·lules en diferents fases del cicle cel·lular (fig. 2.3). 
G0+G1
G2+M
S
0 1 2
Quantitat relativa de DNA
Figura 2.3. Histograma de freqüència de cèl·lules en els diferents estats del cicle cel·lular, 
G1, S, G2M. 
 El model utilitza la mateixa fórmula de McDuff i Chisholm (9), en la qual la 
mitosi es canvia per la suma de les fases de S i G2M del cicle cel·lular.  
µ = 1
n TS + TG 2 M( ) ln 1 + fS + fG 2 M( )i=1
n∑
(12) 
on µ és la taxa de creixement via síntesi del DNA en dimensions de temps-1, fS(t) és 
la freqüència de cèl·lules en la fase S, fG2M(t) és la freqüència de cèl·lules en la fase 
G2M, n és el nombre de mostres obtingudes en un cicle de 24 hores, TS és la durada 
de la fase S, TG2M és la durada de la fase G2M. 
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 La durada del terme TS +TG2M pot ser directament calculada per l'interval 
necessari perquè un conjunt de cèl·lules vagi de S cap a G2M, per exemple, des de 
l'interval de temps entre el pic de la fracció de cèl·lules en S (t1) i el pic de fracció 
de cèl·lules en G2M(t2) (fig. 2.2). Per tant es demostra que és igual a: 
1
2
TS + TG 2 M( ) = t 2 − t 1( ) (12) 
on t1 és el temps quan el nombre cel·lular de la fase S és màxim i t2 és el temps 
quan el nombre cel·lular de la fase G2M és màxim.  
 Si agafem un esdeveniment final llarg, com pot ser la mitosi, la precisió del 
mètode és més alta i requereix poques mostres per a cada cicle mesurat. 
 El mètode és un pas endavant per calcular la taxa de creixement de la 
població del fitoplàncton perquè no necessita una calibració externa per calcular la 
durada del temps de diferents fases del cicle cel·lular. La fracció de cèl·lules en 
diferents fases del cicle cel·lular és directament mesurable amb els histogrames de 
les fases cel·lulars obtinguts per citometria de flux o microcitometria. 
t=t0
Φ(t) COHORT
0 1 g1
t=t1
n     (t  )g1 0
n     (t  )g1 1 n     (t  )g1+s 1
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h g1+s+g2+m
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G0 G1 S G2 M
Figura 2.4. Cohort de cèl·lules en divisió. La barra representa els diferents compartiments 
del cicle cel·lular. La durada de les fases S, G2, M correspon a dues vegades el 
temps que triga una cohort de cèl·lules a anar des de S a G2M. Aquest és el valor 
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que cal en l'equació 12 per estimar la taxa de creixement. Tret de Carpenter 
(1982).  
ASSUMPCIONS DEL MÈTODE 
 Tot el fitoplàncton es divideix en fase en el seu hàbitat natural. Si la divisió 
es dóna durant tot el dia, no hi ha pics clars de fraccions de cèl·lules en proliferació 
i és impossible estimar la durada de les fases . 
 Un cop la cèl·lula entra en fase dins del cicle, viatjarà a través d'ella d'una 
manera constant. 
 No hi ha pèrdues (mort cel·lular, depredació). En el cas de la depredació, es 
considera que no afecta el nombre de cèl·lules encara que l'augment en la mida 
cel·lular pot incrementar la seva probabilitat de ser interceptada pels consumidors. 
Així, es considera que els depredadors no mengen selectivament cèl·lules en un 
estat particular del cicle cel·lular i, per tant, la proporció de cèl·lules en una fase 
terminal encara reflecteix la taxa de creixement real (Chang i Dam, 1993). Fins i tot 
si és real que la depredació exerceix una veritable pressió sobre un estat específic 
del cicle cel·lular, el possible biaix que introdueix l'herbivorisme en el model 
descrit (Chang i Dam, 1993) el mètode segueix essent acceptable per a poblacions 
naturals.  
 Les cohorts de cèl·lules que viatgen a través del cicle cel·lular tenen una 
forma ben dibuixada, per exemple, simètrica; les desviacions d'aquesta forma, 
distribucions esbiaixades cap a la dreta o l'esquerra, impliquen que t1 - t2 és diferent 
de 1/2(TS +TG2M ). 
 Llavors, per aplicar aquest mètode és necessari determinar en les poblacions 
naturals les condicions següents:  
 La divisió ha d'estar en fase. En la natura sembla que es dóna la divisió en 
fase tant per a eucariotes com per a procariotes (Weiler i Eppley, 1979, Coats i 
Heinbokel, 1982, Waterbury, 1986) però la condició s'ha de provar des d'un 
principi. 
 La divisió segueix quan les cèl·lules han entrat en el cicle cel·lular. Si les 
espècies conegudes s'aturen en G2 en condicions limitants (Olson i Chisholm, 
1986, Armbrust et al., 1989) llavors violen la 2a condició del mètode. Una aturada 
en G2 permanent no permet aplicar el model, perquè la durada d'aquesta fase 
podria ser infinita. Quan la suma de la durada de les fases S i G2M és més gran que 
dos fotoperíodes, la durada del terme (TS +TG2M ) està subestimada i la taxa de 
creixement, sobrestimada.  
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 Tot i les assumpcions i condicions, el mètode s'ha testat utilitzant una 
simulació i en poblacions naturals (Chang i Carpenter, 1985, Chang i Carpenter, 
1988, Chang i Carpenter, 1991, Chang i Carpenter, 1994). El model simulat i les 
dades reals de camp ens demostren que és encara tolerant en situacions que no 
segueixen les condicions originals. L'error calculat en les estimacions de la taxa de 
creixement de la població en casos concrets queda en un 22 % (Chang i Carpenter, 
1990).  
TÈCNIQUES 
 La microcitometria ha estat la metodologia principal, mesurant els 
continguts relatius d'àcids nucleics de les cèl·lules i obtenint així les fases G1, S, 
G2 i M del cicle cel·lular per valorar el nombre de cèl·lules que es dividien. Altres 
fases cel·lulars s'han seguit mitjançant marcadors morfològics de la divisió 
cel·lular, per exemple, les cèl·lules acabades de dividir. 
Citometria de flux i microcitometria 
 Les dues tècniques són diferents camins per mesurar la intensitat de 
fluorescència dels complexos DNA-fluorocroms per a cada cèl·lula. Les dues 
categories més comunes en les tincions de DNA són el Iodur de Propidi (excitat en 
la banda blava) i el DAPI, Hoechst-22242, Hoechst-22258 (excitats en la banda 
dels UV). El Iodur de Propidi és una tinció intercalant que s'uneix al DNA i a la 
doble cadena de RNA (llavors s'ha d'utilitzar amb conjunció a RNasa per digerir el 
RNA), mentre que el DAPI i el Hoechst s'uneixen amb el bucle petit de l'hèlix de 
DNA i no tenyeixen el RNA. El Hoechst-2242 és l'únic que tenyeix 
satisfactòriament cèl·lules vives. Les altres tincions requereixen d'una 
permeabilització de la membrana cel·lular abans de la tinció, que sovint es fa amb 
detergent, un tractament hipotònic i, en el nostre cas, amb una fixació amb un 
solvent (per exemple, el metanol). Val a dir que la fixació amb dissolvents 
produeix, a vegades, una considerable agregació de cèl·lules. 
MICROCITOMETRIA 
 La tècnica de la microcitometria consisteix bàsicament a mesurar lintensitat 
de fluorescència de les partícules microscòpiques marcades amb un colorant quan 
incideix sobre elles una determinada longitud d'ona. La base conceptual dels 
mètodes microcitomètrics és la mateixa que la de la tècnica de citometria de flux, 
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de fet, aquesta darrera només suposa una estratègia diferent pel que fa referència a 
la presa de mesures, ja que, en definitiva, es fonamenta en la primera. Ambdós 
mètodes permeten obtenir informació i analitzar quantitativament substàncies 
intracel·lulars. L'anàlisi de paràmetres vindrà determinat pel tipus de tinció, així 
com la sensibilitat dels aparells. De fet, les tincions utilitzades en la tècnica de 
citometria de flux són emprades per l'anàlisi de mètodes microcitomètrics i els 
resultats obtinguts són equiparables. 
MATERIALS I MÈTODES 
 Es presenta el sistema de microcitometria (microscopi depifluorescència 
amb el sistema fotomètric) en la figura 2.5. 
conector amb el fotòmetre
cap del fotòmetre
filtre d'interferència
anell
cap a la caixa de control
cos principaldiafragma
(finestra variable)
oculars lampara d'epifluorescència
cos principal del microscopi
transformador de la
 làmpara de mercuri
fotòmetre (caixa
de control)
Figura 2.5. Sistema de microcitometria per a mesurar intensitat de fluorescència. 
 Es descriu amb detall la metodologia, encara que els procediments estan 
descrits en Chang i Carpeneter (1988) per al cas de la microcitometria i per Vaulot 
(1987, 1989) per a la citometria de flux perquè s'han introduït petites modificacions 
indicades amb el símbol *. 
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PROTOCOL EXPERIMENTAL 
1. Es recullen mostres d'aigua cada dues hores durant cicles de 24 hores amb una 
xarxa o filtre de 10 µm de malla per concentrar les cèl·lules (*).  
2. Un volum de 100-200 ml d'aquestes mostres es filtra per una malla de 60 µm per 
extreure els organismes més grans (*).  
2. Es recull el filtrat amb metanol fred i semmagatzema en fred (-20 ºC) un mínim 
de 8 hores per a lextracció de pigments.  
MESURA DEL CONTINGUT NUCLEAR CEL·LULAR PER MICROCITOMETRIA 
4. Una submostra en metanol se centrifuga a 10.000 rpm durant dos minuts. 
5. TINCIÓ AMB DAPI 
 El DAPI és un colorant citològic fluorescent que tenyeix el DNA (Falkowski i 
Owens, 1982)   
 Material: 
 solució tampó fosfat salí (PBS) 0.01 M (*) 
  0.0027 M clorur de potassi 
  0.127 M clorur de sodi 
  ph 7.4 a 25ºC. Guardar la solució estoc a 2-8 ºC. Descartar si hi ha 
torbidesa 
 Dapi (Sigma Cat. N. P 4170) stoc 0.1 mg/ml (bo per a un any) 
El pellet és rentat i centrifugat en solució tampó PBS dues vegades. Finalment és resuspès 
amb la mateixa solució tampó i tenyit amb DAPI (4,6-diamino-2-fenilindol) en una 
concentració final de 0.5-1 µgr/ml (depèn de la concentració final de les cèl·lules) un 
mínim d'una hora..  
6. La mostra de cèl·lules tenyides es centrifuga a 10.000 rpm dos minuts per obtenir 
un volum mínim i es col·loca entre portaobjectes i cobreobjectes.  
Les observacions i recomptes per estimar les freqüències de les fases cel·lulars es realizen 
amb un microscopi Nikon Optiphot d'epifluorescència amb un sistema de microcitometria 
(Nikon P1) que permet mesurar la intensitat de fluorescència en una àrea determinada. El 
microscopi s'estabilitza durant mitja hora abans de prendre les mesures. Un mateix control 
es passa al principi i al final de les mesures. Es calibra el microcitòmetre a un valor de 0 
cada cop que es pasen mostres. 
7. Entre 250 i 200 cèl·lules són mesurades a cada mostra per construir l'histograma de 
DNA (fig. 2.2). 
8. El pas de llum del fotomultiplicador es restringeix per una finestra suficientment 
gran per admetre la llum de tot el nucli de la cèl·lula mesurada i evitar al màxim el fons. 
En el cas especial de l'orientació del nucli en forma d'U (font important de variació en les 
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mesures del DNA en algunes espècies de dinoflagel.lades) es va tenir la cura de mesurar 
els nuclis sempre en la mateixa posició ventral en què es reconeix la forma de U. 
9. Consideracions a l'hora de fer les mesures: 
 9.1. La mida de la finestra influeix en la mesura de la intensitat mesurada. S'ha 
d'escollir una mida de finestra. 
 9.2. Ajustar la intensitat (voltatge que se li dóna a la llum) segons si les 
cèl·lules estan més o menys tenyides (igual en citometria). Les sensibilitats i el voltatge 
poden variar entre mostres diferents, i per tant, s'han d'establir per a cada sèrie de mesures. 
Normalment no varien en mostres tenyides el mateix dia amb concentracions cel·lulars i 
de tinció semblants. 
 9.2. Es pot donar descoloriment (fading) si el temps en que s'està fent la mesura 
és llarg. Proves realitzades indicaven que no es donava descoloriment en les nostres 
mostres almenys en un minut, quan per a la presa de mostres es triga 2 segons. 
 9.4. Es fa una mesura en el fons per tenir un blanc que es tindrà en compte en 
totes les mesures. 
 9.5. Controls interns: eritròcits de pollastre, boletes de calibració i cèl·lules en 
un estat de G1 i un contingut de DNA conegut. Els controls es barregen amb la mostra a 
tenyir per seguir el mateix protocol. 
 9.6. Controls externs: es passa la mateixa mostra abans i després de la presa de 
mesures. 
OBTENCIÓ DELS HISTOGRAMES DE FREQÜÈNCIA 
10. Els valors obtinguts de quantitat de DNA per nucli són agrupats en classes i 
després representats en histogrames de freqüències. En l'eix d'ordenades es representa el 
nombre de cèl·lules mesurades i en l'eix de les abscisses, la quantitat de DNA en unitats 
arbitràries.  
11. Per comparar els histogrames a diferents hores es normalitzen les dades pel canal 
del pic de la fase G1 o pel control intern de les mostres.  
12. L'anàlisi dels histogrames de DNA es realitza a través d'un programa estadístic: 
Multicycle (Phoenix Flow Systems) per analitzar el contingut de DNA i els cicles 
cel·lulars.
ANÀLISI DEL CICLE CEL·LULAR. CONTINGUTS DE DNA DIPLOIDES 
 Sigui quina sigui la tinció que es faci servir, s'ha de veure en la població 
cel·lular un patró característic del cicle cel·lular. En les cèl·lules que estan en G1, el 
contingut de DNA presenta una distribució d'intensitat de fluorescència estreta. 
Com que totes les cèl·lules en G1 tenen el mateix contingut de DNA, s'ha de 
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detectar en teoria la mateixa fluorescència per a cada cèl·lula i nomes s'ha de veure 
un canal únic (fig. 2.6). 
G0
G1
G2 /M S
2nn2nn
n
Figura 2.6. Histogrames de freqüència de les cèl·lules en les diferents fases del cicle 
cel·lular, G1, S o duplicació del DNA, G2 i mitosi.  
 Això passa si, el microcitòmetre i el citòmetre de flux estan perfectament 
calibrats i si la tinció de DNA és perfectament uniforme. Però, a la pràctica, hi ha 
una varietat d'error instrumental, a més de la variabilitat biològica en la tinció de 
DNA. Llavors, la fluorescència mesurada de les cèl·lules en G1 és normalment una 
distribució gaussiana. La distribució en forma de campana és característica de la 
variació en cada mesura.  
 El terme coeficient de variació (CV) s'utilitza com a descriptor de l'amplada 
del pic.  
CV =  
Desviació estàndard
Mitjana del pic
x 100 (14) 
 El CV és una mesura en relació a la desviació estàndard de la distribució 
(normalment un pic gaussià), però normalitzat per fer-lo independent del canal de 
la mitjana de la distribució. Per a distribucions normals o gaussianes, la desviació 
estàndard és 0.426 vegades l'amplada del pic a la meitat de la seva alçada màxima. 
 Igualment, les cèl·lules en fase G2 i mitòtiques, que tenen el doble contingut 
del DNA de G1, produeixen una corba gaussiana en l'histograma de contingut de 
DNA amb la posició mitjana doble que el pic de G1. La relació G2/G1 normalment 
és menor que 2, ja que el paquet proteïna-DNA (cromatina) a vegades està més 
condensat o a vegades és més laxa. Llavors, la tinció del DNA normalment té una 
accessibilitat diferent en els llocs d'unió. Una raó de G2/G1 de 1.97 és més 
comuna. La fase S en teoria s'observa en l'histograma començant tot just des de la 
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posició ocupada per les cèl·lules en G1 fins a la posició de les cèl·lules en G2. 
Totes les cèl·lules comencen a sintetitzar DNA en la fase S i han d'incrementar el 
contingut fins a la fase G2. 
 Però els histogrames no són tan senzills, perquè una part de les distribucions 
de G1 i G2 poden estar ocupades per la distribució de S (superposcició o 
overlapping). Tenint en compte la superposició, s'han de corregir les proporcions 
de les fases cel·lulars G1, S i G2. 
 En el programa Multicycle s'ha utilitzat el mètode que es basa a reconèixer 
l'histograma del cicle cel·lular com el resultat d'una distribució gaussiana en G1 i 
G2 (Dean i Jett, 1974) . La fase S s'ajusta a una distribució gaussiana eixamplada. 
Aquesta distribució s'ajusta a una corba polinomial de segon ordre de forma 
corbada. El mètode utilitzat per ajustar el pics gaussians i superposició de la corba 
S es fa pel procediment descrit en Marquardt (1962) com un ajustament no lineal 
de mínims quadrats. El mètode d'ajustament produeix unes matrius matemàtiques 
complexes i iteraccions successives fins que l'ajustament de la corba és el correcte. 
Té l'avantatge que el resultat final és relativament independent de les estimacions 
inicials i això ajuda a treure la variabilitat de l'operador dels resultats del 
Multicycle. 
 Així, els indicadors que ens diran si el model aplicat és adequat a les nostres 
dades són el CV dels pics (G1 i G2), la relació G2/G1 i la X2 del model. La X2 és 
una mesura de la dispersió de les dades de la moda en què s'ajusten. 
 Casos especials en què el programa ha de generar uns models diferents són: 
(1) fases S sincròniques descrites per a algunes espècies de dinoflagel·lades 
(Karentz, 1983) . El programa pot generar el model en què es por afegir un pic 
adicional que correspondria a la fase S. (2) Dos cicles superposats, per ex., cèl·lules 
en diferents estats del cicle biològic, cists i cèl·lules vegetatives. (3) Soroll de fons. 
(4) Agregació nuclear: els doblets en G1 es poden superposar amb el pic de G2 (la 
fixació amb un solvent i la centrifugació provoca fàcilment agregats). 
MODEL DE LA TAXA DE CREIXEMENT PER CICLE CEL·LULAR 
 Per determinar la taxa de creixement in situ a partir de les fases del cicle 
cel·lular es va seguir el model exposat per Carpenter i Chang (1988). La taxa de 
creixement a partir de l'anàlisi de cicle cel·lular s'estima utilitzant les fases S, G2 i 
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M com a moment final de la divisió cel·lular per a la fórmula (12) i la durada del 
moment final s'estima a partir de la fórmula (12). 
 Els percentatges de les fraccions de les cèl·lules en cada estat es representen 
en el temps. 
 Per estimar les màximes freqüències de cada fase cel·lular mesurada i, per 
tant, la durada de les fases es varen ajustar les dades a una corba polinomial de 
quart ordre tenint en compte tots els punts. El màxim de les corbes polinomials 
s'utilitza per obtenir la durada de les fases escollides. 
PROBLEMES DE LA TÈCNICA 
1. Els coeficients de variació depenen del nombre de cèl·lules mesurades, de la 
forma dels nuclis de les dinoflagel·lades i del grau de condensació de la cromatina 
dels nuclis (i per tant de la tinció). 
2. Les espècies en què la morfologia del nucli dificulta la mesura de 
fluorescència, la metodologia més adequada seria el citòmetre de flux. 
2. Els pics de freqüències de cada estadi moltes vegades no es veuen clars per 
diverses causes. Per una banda l'error que fem en mostrejar i en comptar: el 
mostreig s'ha d'adequar en un període de temps concret i tan sovint com calgui per 
veure bé el pic de cada estadi, el número de comptatges pot ser insuficient. Per altra 
banda, una divisió nuclear i cel·lular molt ràpida fa que no puguem veure un patró 
amb la claredat desitjable. 
4. Si no es distingeixen els estats del cicle biològic com cèl·lules vegetatives, 
gàmets i cists, i queden barrejats, es pot emmascarar el model de cicle cel·lular, pel 
fet que és normal tenir diferents continguts de DNA en aquests estats cel·lulars. 
MICROCITOMETRIA I CITOMETRIA DE FLUX 
 Un avantatge de la microcitometria sobre el citòmetre de flux és que cada 
cèl·lula pot ser vista i identificada sota el microscopi de fluorescència. Llavors, en 
una mostra de camp amb moltes espècies de fitoplàncton, som capaços d'obtenir 
l'histograma de DNA per a cada espècie. També, la microcitometria és més 
convenient per mesurar el contingut de DNA de cada cèl·lula per a espècies 
formadores de cadenes. No hi ha el problema de distingir doblets ni agregats de 
cèl·lules i podem reduir molt el soroll de fons des d'un principi. 
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 Els trets més significatius del citòmetre de flux respecte a la microcitometria 
són la rapidesa d'anàlisi, la sensibilitat de les mesures i l'exposició dels fluorocroms 
a l'excitació de la llum per un curt i constant període de temps, que permet obtenir 
mesures més acurades. Amb l'anàlisi multiparamètrica podem mesurar a més del 
contingut de DNA, proteïnes, clorofil·la i altres paràmetres de cada cèl·lula a la 
vegada. 
 La limitació que presenta la tècnica de la citometria de flux és la manca de 
marcadors que permetin distingir una població cel·lular concreta dins de tota la 
comunitat que s'analitza, si no és que s'estudiï una població molt concreta de 
cèl·lules, com per exemple, els cultius monoespecífics. El desenvolupament de 
marcadors específics en dinoflagel·lades i concretament en espècies que formen 
marees roges ha estat una línia de recerca important dins del camp de les 
proliferacions tòxiques (Vrieling et al., 1994).  
 La lentitud amb què s'obtenen les mesures en microcitometria és la major 
limitació quan es precisa analitzar poblacions relativament grans de cèl·lules. 
MESURA DEL CONTINGUT NUCLEAR CEL·LULAR PER CITOMETRIA DE 
FLUX PER A L' ALEXANDRIUM MINUTUM.
PROTOCOL TINCIÓ AMB IODUR DE PROPIDI PER A CITOMETRIA DE FLUX 
MATERIALS 
 solució tampó fosfat salí (PBS) 0.01 M (*) 
  0.0027 M clorur de potasi 
  0.127 M clorur de sodi 
  ph 7.4 a 25 ºC. Cal guardar la solució a 2-8 ºC. Cal descartar si hi ha  
  turbidesa. 
 Tincio Iodur de propidi  
  Iodur de propidi (Sigma Cat. N. P 4170) estoc 0.1 mg/ml (bo per un any) 
  RNasa (USB RibonucleasaA bovine pancreas, Cat no. 21210) estoc 105  
  unitats/ml  
Concentració final de la tinció per 1 ml de mostra (*) 
 40 µl PI (0.1 mg/ml esotc) ------------------ 4 µg/ml PI 
 11 µl RNasa (105 unitats/ml estoc) ------ 1250 unitats RNAsa 
 949 µl PBS 
MÈTODE 
1. Es fixen les cèl·lules amb un 5% de formol durant 10 minuts. Cal utilitzar material 
fresc. (*) 
2. Es centrifuga 2500 rprm durant 4 minuts 
2. S'aspira el sobrenedant 
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4. S'afegeixen 10 ml metanol fred(-20 ºC) al pellet 
5. S'emmagatzema a 4 ºC fins la tinció, al menys un dia 
6. Es passa 1 ml de la mostra a un eppendorf. Almenys calen 500 cèl·lules per fer una 
bona anàlisi. 
7. Es centrifuga a 10 000 rpm durant 2 minuts. 
8. S'aspira el sobrenedant 
9. S'hi afegeix 1 ml de PBS 
10. Es centrifuga 10 000 rpm durant 2 minuts 
11. S'aspira el sobrenedant 
12. S'hi afegeix 40 µl PI (0.1 mg/ml esotc), 11 µl RNasa (105 unitats/ml estoc), 949 µl 
PBS 
12. Es deixa la tinció de les cèl·lules a temperatura ambient almenys durant 1 hora en 
la foscor.(*) 
14. Es passen les mostres pel citòmetre, de 4 a 6 minuts a baixa velocitat. 
No s'han de rentar les cèl·lules després de la tinció. Si hi ha precipitats en els primers 
passos, s'han de rentar almenys dues vegades amb el PBS.  
L'obtenció dels histogrames de DNA i l'anàlisi corresponent és el mateix que per la 
microcitometria (Punts 10-12).
 Les modificacions segons el protocol publicat per a dinoflagel·lades estan 
marcats amb el símbol (*). La concentració final de tinció depèn del nombre de 
cèl·lules i s'ha de buscar una concentració mínima que permeti obtenir bons 
histogrames sense un excés de tinció, i per tant de fons. El punt 1 és opcional 
segons les espècies de dinoflagel·lades a tenyir. Per exemple els organismes sense 
teca queden mal fixats directament al metanol, però a la vegada pot ser 
contraproduent deixar molt de temps les mostres amb formol perquè després 
dificulta l'entrada del colorant. Per a una bona permeabilització moltes vegades 
s'utilitza un detergent (per exemple, tritó) per facilitar l'entrada del colorant, atès 
que es treballa amb cèl·lules senceres que moltes vegades tenen cobertes cel·lulars 
força resistents. El punt 12, es refereix al fet que que el temps de la tinció es pot 
accelerar amb una incubació al bany a 27ºC per augmentar l'acció de la RNasa. 
Finalment, s'ha de dir que s'ha de buscar la millor combinació de fixació, 
permeabilització i tinció per a cada espècie. 
EXEMPLES DE L'APLICACIÓ DEL MODEL DE CREIXEMENT PER CICLE 
CEL·LULAR 
 Exemples de laplicació del model exposat de creixement són desenvolupats 
en els capítols següents, en relació a les taxes de creixement in situ, el capítol 2.2 
on es presenta el cicle cel·lular i creixement per a la Dinophysis sacculus i el 
capítol 2.3 i 3.1 on es presenta el cicle cel·lular i creixement per a la Ceratium 
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furca, així com la informació obtinguda en aquest sentit en altres espècies de 
dinoflagel·lades, capítol 2.1. 
METODOLOGIA PARAL·LELA PER A LA TAXA DE CREIXEMENT. 
CAIXES D'INCUBACIÓ IN SITU
 El mètode més directe per determinar la taxa de creixement in situ del 
fitoplàncton és tancar la població en un contenidor, incubar-ho allà mateix i 
calcular la taxa de creixement (o mortalitat) mitjançant l'increment (o decrement) 
en nombre cel·lular (Furnas, 1982) , biovolum (Sheldon, 1979) , o la concentració 
d'un índex de biomassa (Falkowski i Owens, 1982) . Per tal de minimitzar els 
efectes de tancament de les incubacions es varen utilitzar unes caixes permeables. 
Per a una revisió d'aquesta metodologia vegeu Sakshaug i Jensen (1978). La 
tècnica no elimina els efectes mecànics de la paret, ni la depredació en tota la seva 
totalitat, però hi ha un contacte fisicoquímic i biològic entre la població tancada i 
l'ambient de fora, cosa que permet que continuï el creixement als nivells de 
nutrients externs durant un període de temps raonable (Furnas, 1982).  
 Definim la taxa de creixement per incubacions com una taxa neta, en front a 
la taxa estimada per cicle cel·lular que també anomenem potencial.   
MATERIAL I MÈTODES 
 Les cambres d'incubació utilitzades són similars a les descrites per Owens et 
al. (1977) i Furnas (1982). Es varen utilitzar cambres de 250 mL en què les 
poblacions d'organismes vius són retingudes mentre es permet el pas als 
constituents solubles del medi i als metabòlits solubles excretats pels organismes. 
Totes les cambres tenien una àrea de difusió de 50 cm2 per una membrana de 10 
µm (fig. 2.7). Els porus eren suficientment petits per retenir la població de 
dinoflagel·lades però en canvi permetien un intercanvi amb l'aigua externa pel fet 
d'estar sempre subjectes al règim de nutrients extern (havia de ser suficient per 
compensar la captació pel fitoplàncton incubat). A causa de la gran porositat de 
membrana per omplir i mostrejar la incubació s'havia d'anar en compte de mantenir 
el nivell a dins. En la incubació es redueix un 15 % la quantitat de llum rebuda per 
la població incubada. 
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 Les cambres varen ser incubades a diferents punts in situ i es col·locaren a 
diferents profunditats. Es va decidir fer incubacions de tres dies per permetre 
canvis significatius en el nombre de cèl·lules sense que un període massa llarg 
incrementés el fet de tancament de les incubacions. 
Figura 2.7. Caixes d'incubació permeables per 10 µm i de 250 ml de capacitat. 
 Per a les avaluacions de la taxa de creixement en períodes de dies es varen 
fer recomptes al principi i al final de cada incubació. Es varen fer recomptes 
acurats, ja que la taxa de creixement depèn molt d'aquesta dada. 
La taxa de creixement fou calculada a partir dels canvis en nombre cel·lular per 
l'equació: 
µ = 1
t 2 − t 1( ) ln
N 2
N 1
(14) 
on N 2 i N 1  son les concentracions cel·lulars en els temps t 2  i t 1  respectivament 
(Guillard, 1973). 
Evitació de la depredació 
 Per tal de determinar l'efecte de la depredació del zooplàncton es varen 
incubar caixes de difusió amb la població natural filtrada per un filtre de 60 µm 
(per reduir al màxim els possibles depredadors) i es varen comparar amb les 
incubacions d'aigua no filtrada. No es poden evitar, però els depredadors més petits 
que el filtratge i que per mides es superposen a la mida de la població que 
s'avalua no es poden treure. A causa del creixement de bacteris i cèl·lules a la 
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superfície, la membrana canvia les seves propietats durant experiments llargs, cosa 
que pot reduir el flux de nutrients a través de la membrana. Cal doncs, netejar les 
membranes per a les noves incubacions o canviar les caixes sovint. 
El procediment general per al recompte de mostres va ser:  
1. Fixació de les mostres amb formol (1% concentració final)  
2. Sedimentació de les mostres en cambres de 50 ml  
2. Recompte dels organismes presents en àrees apropiades mitjançant un 
microscopi invertit d'epifluorescència. 
EXEMPLES DE L'APLICACIÓ DEL MODEL DE CREIXEMENT NET PER 
CAIXES D'INCUBACIÓ 
En el capítol 2.4 es desenvolupa un exemple de laplicació del model exposat de 
creixement net on es presenta el creixement per a l'Alexandrium minutum en caixes 
d'incubació en una situació de proliferació massiva d'aquest organisme. S'han 
utilitzat les incubacions permeables al llarg de tots els treballs presentats com a 
comparació de la taxa de creixement obtinguda per cicle cel·lular. 
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INTRODUCCIÓ 
 En aquest capítol s'exposa la informació sobre espècies de dinoflagel·lades de 
les quals se n'ha estudiat el cicle cel·lular com a coneixement previ per aplicar el 
mètode de l'índex mitòtic i estimar la taxa de creixement. 
 Una de les premisses més importants per aplicar el model de creixement per 
cicle cel·lular és el coneixement de les fases del cicle cel·lular en les espècies de 
dinoflagel·lades, si es poden reconèixer, i el fet que es puguin estimar tots el 
paràmetres que imposa el model, des de saber si el cicle de divisió està en fase fins a 
distingir màxims de freqüències en fases consecutives. 
Espècie Mètode 
Lab 
Fases  
  µ índex  
mitòtic Font Error Resultats 
Alexandrium minutum 1,2 S G2M  S G2M  * posició nucli en aquest Capítol  
Alexandrium taylori 2  S G2M  * posició nucli Capítol 3.2 
Ceratium furca 2   S G2M  *  Capítol 2.3, 3.1 
Dinophysis acuminata 3  binucleades 
parelles 
 acabades div. 
*  
posició parelles Bravo et al., 1995 
Dinophysis sacculus 2,3 binucleades 
parelles 
S G2M 
parelles 
acabades div.  
*  
posició parelles 
en aquest Capítol 
Capítol 2.2 
Gymnodinium catenatum 3 binucleades 
parelles posició parelles en aquest Capítol 
Gymnodinium cf. pulchellum 2  S G2M *  en aquest Capítol 
Gyrodinium corsicum 2  S G2M *  Capítol 3.1 
Heterocapsa niei 1 S G2M  *  en aquest Capítol 
Prorocentrum lima 3 binucleades 
parelles 
  posició nuclis 
posició parelles 
en aquest Capítol 
Prorocentrum micans 2  S G2M  CV histograma 
DNA 
en aquest Capítol 
Prorocentrum triestinum 2  S G2M  CV histograma 
DNA 
en aquest Capítol 
Taula 2.1.1. Espècies estudiades per a l'obtenció de la taxa de creixement al camp i al 
laboratori en aquesta tesi. El mètode 1 es refereix a l'estudi al laboratori de les 
fases del cicle cel·lular SG2M, 2 es refereix a l'estudi en el camp de les fases del 
cicle cel·lular SG2M i 3 es refereix a l'estudi de les fases de cèl·lules binucleades, 
citocinesi i cèl·lules acabades de dividir. Els asteriscos representen les espècies en 
què s'ha pogut aplicar el model d'índex mitòtic per estimar la taxa de creixement. 
La font d'error més important per a l'estimació se senyala seguidament.  
 La metodologia general com s'exposa en el capítol 2 és fer mostretjos en 
períodes freqüents en cicles de llum i foscor que acostumen a ser de 24 hores. Es 
detalla la metodologia concreta específica per a algunes espècies. En la taula 2.1.1 
s'exposen les diferentes espècies que s'han estudiat en aquesta tesi; part del treball 
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d'aquestes espècies està exposada en capítols posteriors. L'altra part és l'informació 
del cicle cel·lular d'altres espècies estudiades. 
DINOPHYSIS SACCULUS 
 En Dinophysis sacculus s'han estudiat les fases del cicle cel·lular de cèl·lules 
binucleades, cèl·lules en parella i cèl·lules acabades de dividir. Aquesta informació 
està exposada en el capítol 2.2. A més d'aquestes fases, posteriorment es varen 
estudiar les fases del cicle cel·lular S (replicació del DNA), G2 (espera abans de la 
divisió cel·lular) juntament amb la mitosi com mostren les figures 2.1.1 i 2.1.2 .  
MATERIALS I MÈTODES 
 La metodologia utilitzada està exposada en el capítol 2. Els cicles es varen 
dur a terme els dies 20.10.94 i 8.2.95 al port de Sant Carles de la Ràpita. Les 
condicions d'aquests cicles estan exposades en el capítol 4.4.
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Figura 2.1.1. Percentatges de les fases cel·lulars de D. sacculus del cicle cel·lular del 20 
d'octubre de 1994 al port de St. Carles de la Ràpita. Freqüència de cèl·lules en les 
fases G1 (O), S (∆), G2M (  ) del cicle cel·lular. La línia negra és una corba 
polinomial d'ordre quart que ajusta totes les dades de les fases S i G2M. La barra 
horitzontal de sota indica el període de foscor (negre) i el període de llum (blanc) 
durant el cicle de 24 hores. 
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Figura 2.1.2. Percentatges de les fases cel·lulars de D. sacculus del cicle cel·lular del 8 de 
febrer de 1995 al port de Sant Carles de la Ràpita. Els símbols emprats són el 
mateixos que en la figura anterior. 
RESULTATS I DISCUSSIÓ 
 Les fases S i G2M del cicle cel·lular de D. sacculus es presenten en fase, on 
es pot distingir un màxim i una seqüència d'aquests màxims en les dues fases 
consecutives estudiades (fig. 2.1.1 i 2.1.2). Per tant, l'estudi de les fases S i G2M en 
D. sacculus ens permet aplicar el model de creixement in situ per cicle cel·lular.  
Per al cicle realitzat el dia 20 d'octubre de 1994, la fase S té un màxim d'entre 5 i 6 
hores després de la foscor i una durada de 4.7 hores, la fase G2M té el màxim 1 hora 
després de l'alba i una durada de 6.3 hores. La taxa de creixement in situ estimada és 
de 0.42 dia-1. Per al cicle realitzat el dia 8 de febrer de 1995, la fase S té un màxim 6 
hores després de la foscor i una durada de 6.6 hores, la fase G2M té el màxim a 
l'alba i una durada de 5.3 hores. La taxa de creixement in situ estimada és de 0.32 
dia-1.  
DINOPHYSIS ACUMINATA 
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 Les observacions que es varen fer en D. acuminata varen ser la freqüència de 
cèl·lules amb dos nuclis, les cèl·lules en parella i les cèl·lules acabades de dividir. 
Les condicions, material i mètodes del treball i els resultats de l'índex mitòtic en D. 
acuminata estan publicats en Bravo, I., Garcés, E. and Reguera, B. (1995). 
Calculation of in situ growth rates from fractions of cells undergoing mitosi. Report 
d'ICES/IOC-Workshop on "Intercomparison on in situ growth rate measurements" 
Aveiro, Portugal. Del 25 al 29 de juliol de 1994. 
GYMNODINIUM CATENATUM
 Gymnodinium catenatum és una dinoflagel·lada formadora de cadenes que 
produeix enverinament paralític per consum de mol·luscs bivalves (PSP) en diverses 
localitats, golf de California (Mee et al., 1986), aigües costaneres de la península 
Ibèrica, (Anderson et al., 1989, Franca i Almeida, 1989), Tasmania (Oshima et al., 
1987)  i Japó (Ikeda et al., 1989). A les aigües catalanes s'han donat proliferacions 
del Gyrodinium impudicum (Fraga et al., 1995) que és molt similar morfològicament 
a l'espècie anterior però no presenta la toxicitat PSP. És una dinoflagel·lada nua 
formadora de cadenes típicament de quatre cèl·lules (fig. 2.1.13), encara que també 
en podem observar cadenes més llargues. En general és més petita que el G. 
catenatum, però hi ha superposició de mides. L'episodi de desenvolupament de G. 
impudicum a la costa catalana més evident va ser l'estiu de 1993 quan va formar 
franges colorejades paralel·les a la costa, que es van estendre des de Mataró fins 
Barcelona. L'episodi més recent ha estat l'estiu del 1997. L'estudi del G. catenatum
es deu a la necessitat de conèixer el tipus de divisió cel·lular i la possibilitat d'aplicar 
el mètode de taxa de creixement per cicle cel·lular. El fet de tenir el cultiu de G. 
catenatum va facilitar l'experimentació. Queda, però, pendent l'estudi de G. 
impudicum com a productor local de proliferacions massives. 
 S'ha intentat estimar les fases del cicle de divisió de G. catenatum en 
concicions de cultius que poguessin servir d'indicador de la divisió, i també s'ha 
intentat estimar les durades d'aquestes fases per aplicar el model de creixement per 
cicle cel·lular. Es va intentar veure si el nombre de cèl·lules per cadena de G. 
catenatum en un cicle de 24 hores podria ser un marcador de la taxa de creixement 
en aquesta espècie i en general en espècies formadores de cadenes.
MATERIAL I MÈTODES 
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 Els cultius de G. catenatum varen créixer en un medi K a 16 i 19 ºC amb un 
cicle de llum i foscor de 16:8h amb una intensitat de llum de 150 µEm-2s-1 d'un 
fluorescent fred. Es varen mostrejar els cultius durant 24 hores en intervals de 2 
hores. La fixació de les mostres i la tinció de DNA estan explicades en el capítol 2. 
Es varen quantificar les cèl·lules amb dos nuclis i les cèl·lules en citocinesi. La 
formació nova de cèl·lules dóna una aparença en ziga-zaga de les cadenes, i això és 
indicatiu de citocinesi.  
RESULTATS I DISCUSSIÓ 
 Quant a les fases de la divisió cel·lular en G. catenatum, no es distingeix un 
màxim amb claredat. Les cèl·lules en mitosi que poseeixen doble nucli no es 
presenten en hores preferencials. Això ens ha passat amb D. sacculus i està exposat 
per altres espècies, atès que aquesta fase pot ser molt ràpida i difícil de veure. Les 
cèl·lules en citocinesi es presenten durant les primeres hores de la foscor i durant les 
10 hores següents. A part que les freqüències són baixes no sembla que es donin 
màxims en aquest estat cel·lular. Per tant, això fa que no poguem aplicar el model de 
creixement per divisió cel·lular en aquesta espècie.  
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Figura 2.1.3. Freqüència de cèl·lules en parella de G. catenatum en cultiu a 16 i 19 ºC. La 
barra horitzontal de sota indica el període de foscor (negre) i el període de llum 
(blanc) durant el cicle de 24 hores. 
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 D'altra banda, G. catenatum té una tendència a formar cadenes de 4, 6 i 8 
cèl·lules en cultius a 19 ºC mentre que a 16 ºC hi ha un 40 % de cèl·lules individuals 
i quasi la meitat de cadenes formades són de dues cèl·lules (fig. 2.1.4). 
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Figura 2.1.4. Percentatges de cèl·lules per cadena de G.catenatum en cultiu a 16 i 19 ºC. La 
barra horitzontal a baix indica el període de foscor (negre) i el període de llum 
(blanc) durant el cicle de 24 hores. 
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L'estimació de la longitud de les cadenes pot ser un indicador del creixement de 
l'organisme. Podria haver-hi una relació entre la longitud de les cadenes i la taxa de 
creixement. L'ocurrència d'unes condicions de creixement subòptim quan les 
cadenes són de 2 cèl.lules o estan en forma d'una de sola va ser ja proposada per 
Blackburn (1989). 
 En cultius, les cadenes llargues es veuen en les poblacions que creixen bé. Si 
la formació de cadenes fos deguda al fet que les cèl·lules triguen més a separar-se 
que a dividir-se de nou, a una taxa alta de creixement, les cadenes serien més 
llargues. Encara que hi ha molts factors que influeixen en l'endarreriment de la 
separació de les cèl·lules. L'endarreriment en la separació de les cèl·lules un cop 
dividides pot ser una variable tan ambiental com genètica entre diferents soques, i 
d'altra banda no s'ha de pensar que l'organisme té una tendència infinita a formar 
cadenes. Així doncs, la relació entre longitud de les cadenes i el creixement de 
l'organisme s'ha d'estudiar més per obtenir un bon indicatiu que ens serviria al camp 
per estimar indirectament la taxa de creixement. 
PROROCENTRUM MICANS/ P. TRIESTINUM/ P. LIMA
 Prorocentrum micans (fig. 2.1.14 g) i P. triestinum són presents tot l'any a la 
costa catalana, particularment abundants durant els mesos càlids. La P. micans
presenta densitats cel·lulars majors de 104 cèl·lules l-1 d'abril a agost i la P. 
triestinum arriba a densitats de 105-106 cèl·lules l-1 en mesos com abril i juny en els 
anys 1995 i 1996. P. lima és una dinoflagel·lada tòxica bentònica que sembla que és 
una de les fonts secundàries de la ciguatera (Yasumoto et al., 1980, Nakajima et al., 
1981). En la nostra zona apareix esporàdicament al plàncton en baixes 
concentracions, encara que és important en abundància com a epífita de 
macroalgues, acompanyant altres espècies com Ostreopsis spp. i Colia monotis. La 
presència en el plàncton es dóna sobretot els mesos de juny, juliol, agost i setembre.
MATERIAL I MÈTODES 
  Els cicles de P. micans i P. triestinum es varen fer els dies 20 d'octubre de 
1994 i el 8 de febrer de 1995 al port de Sant Carles de la Ràpita. La metodologia 
utilitzada està exposada en el capítol 2. Les condicions d'aquests cicles estan 
exposades en el capítol 3.1. Es varen mesurar les intensitats de fluorescència dels 
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nuclis P. mican i de P.triestinum per conèixer les concentracions relatives de DNA 
(fase S, G2M). 
 El cicle cel·lular en P. lima es va fer en cultius de laboratori. Els cultius varen 
créixer en un medi K a 16 i 19 ºC amb un cicle de llum i foscor de 16:8h amb una 
intensitat de llum de 150 µEm-2s-1 de fluorescent fred. Es varen mostrejar els cultius 
durant 24 hores en intervals de 2 hores. La fixació de les mostres i la tinció de DNA 
estan explicades en el capítol 3. Es varen mesurar les intensitats dels nuclis de P. 
lima per conèixer les concentracions relatives de DNA (fase S, G2M). Es van 
estimar les fases de doble nucli i les cèl·lules acabades de dividir de P. lima que 
poguessin servir d'indicador de la divisió, i també es van estimar les durades 
d'aquestes fases per aplicar el model de creixement per cicle cel·lular.  
RESULTATS I DISCUSSIÓ 
La forma nuclear de P. micans, P triestinum i P. lima fan que les mesures de 
intensitat de fluorescència siguin molt variables. S'ha de mesurar tota la intensitat 
que rep la cèl·lula en un pla horitzontal, descartant el fons. Si la forma del nucli és 
plana i bilobada, com és el cas de les espècies de Prorocentrum, les estimacions 
tenen una variabilitat important en la mesura de la intensitat i s'obté així histogrames 
de freqüencia com mostren les figures 2.1.5 i 2.1.6, amb uns coeficients de variació 
molt alts. 
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Figura 2.1.5. a. Histograma de freqüències per a cèl·lules en la fase G1 de Prorocentrum 
micans. b. Histograma de freqüències per a cèl·lules en la fase G1 de Prorocentrum 
lima.  
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 Es varen obtenir coeficients de variació d'entre el 15 i el 30 % en les mesures 
de 200 a 300 cèl·lules per a cèl·lules en la fase G1 de Prorocentrum micans. La P. 
lima va presentrar coeficients de variació més grans, entre el 18 i el 35 %, en les 
mesures de 200 a 300 cèl·lules per a cèl·lules en la fase G1. Es varen obtenir 
coeficients de variació entre el 12 i el 27 % en les mesures de 200 a 300 cèl·lules en 
fase G1 de Prorocentrum triestinum. 
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Figura 2.1.6. Histogrames de freqüències per a cèl·lules en la fase G1 de P.triestinum.  
 Tant P. micans com P. triestinum i P. lima no són bones candidates per a 
mesures en microcitometria, encara que en citometria de flux la variabilitat dels 
histogrames de DNA pot disminuir per dues raons: pel número de comptatges que es 
fan en cada mostra, que és de dos ordres de magnitud i que les cèl·lules passen en les 
diferents posicions possibles. L'estudi futur del cicle cel·lular d'aquestes espècies ha 
de fer-se per citometria, amb la necessitat de posar a punt la metodologia de tinció i 
adquisició de les mostres, considerant que algunes espècies de Prorocentrum són de 
mida gran. 
 En relació a les mesures de cèl·lules binucleades i citocinesi en P. lima no es 
distingeix fases clares d'aquests estats cel·lulars (fig.2.1.7). Per una banda, el fet que 
la divisió nuclear i cel·lular pot donar-se en el mateix pla que la posició de la cèl·lula 
podria subestimar aquestes fases, pel fet que moltes vegades podrien passar per alt. 
Per altra banda són espècies de creixement molt lent i podria ser que algunes fases 
es perllonguessin en diversos cicles de llum i foscor (48, 72 hores) i que, per tant, en 
un cicle de 24 hores no es pogués copsar la freqüència d'aquestes fases. 
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Figura 2.1.7. a. Freqüència de cèl·lules binucleades i cèl·lules en parella de P. lima en 
cultiu a 16 ºC. b. En un cultiu a 19 ºC. La barra horitzontal de sota indica el període 
de foscor (negre) i el període de llum (blanc) durant el cicle de 24 hores. 
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GYMNODINIUM cf. PULCHELLUM
 Gymnodinium cf. pulchellum és una espècie fototròfica amb diversos 
cloroplasts irregulars. El nucli és gran i localitzat a la part esquerra de la cèl·lula 
(Larsen, 1994). S'ha descrit que podria ser ictiotòxic (Onoue et al., 1985) i 
probablement és responsable de la mort de peixos en l'àrea de Melbourne (Larsen, 
1994). Es va trobar en el port de la badia dels Alfacs el febrer de 1995.  
MATERIALS I MÈTODES 
  El cicle es va fer el dia 22 de gener de 1995 al port de Sant Carles de la 
Ràpita. Les condicions d'aquest cicle estan exposades en el capítol 3.1. La 
metodologia utilitzada està exposada en el capítol 2. Es varen estudiar les fases del 
cicle cel·lular S (replicació del DNA) i G2 (espera abans de la divisió cel·lular) 
juntament amb la mitosi. 
RESULTATS I DISCUSSIÓ 
0
20
40
60
80
100
0 4 8 12 16 20 24
Fr
eq
üè
nc
ia
 d
e 
cè
l.l
ul
es
Hores
G1
S
Gymnodinium pulchellum
G2M
Figura 2.1.8. Percentatges de les fases cel·lulars de G. cf. pulchellum del cicle cel·lular del 
22 de gener de 1995 al port de Sant Carles de la Ràpita. Frequència de cèl·lules en 
les fases G1 (O), S (∆), G2M (  ) del cicle cel·lular. La línia negra és una corba 
polinomial d'ordre quart que ajusta totes les dades de les fases S i G2M. La barra 
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horitzontal de sota indica el període de foscor (negre) i el període de llum (blanc) 
durant el cicle de 24 hores. 
 En el cicle realitzat el dia 22 de gener de 1995, la G. pulchellum presenta un 
màxim de la fase S en les primeres hores del període de foscor i una durada de 6.5 
hores, la fase G2M té el màxim durant les 10 hores seguents en el període de foscor i 
una durada de 7.9 hores. La taxa de creixement in situ estimada és de 0.36 dia-1.  
 El problema principal en aquest exemple no és l'aplicació del mètode sinó la 
identificació de l'espècie sobretot al microscopi òptic. Estem aplicant un mètode que 
és específic, i per tant el coneixement taxonòmic és important, entre altres coses per 
no barrejar organismes semblants morfològicament. 
HETEROCAPSA NIEI
MATERIAL I MÈTODES 
 S'ha posat a punt en cultius de laboratori la metodologia per estimar les fases 
del cicle cel·lular de l'Heterocapsa niei (Cachonina niei) per citometria de flux. El 
protocol seguit està exposat en el capítol 2. 
RESULTATS  
Els gràfics, histogrames i l'estadística dels pics de cèl·lules en G1, S i G2M es 
mostren en la figura 2.1.9. 
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Figura 2.1.9. Heterocapsa niei. a. Fluorescència vs. dispersió per distingir les poblacions 
amb contingut n (G1) i 2n (G2M) de DNA. b. Histograma de fluorescència vs.
nombre de cèl·lules amb dos pics (cèl·lules en G1 i G2M). c. Estadística dels 
histogrames per als paràmetres de fluorescència: nombre de cèl·lules, percentatge, 
màxim, mediana, mitjana, desviació estàndard i coeficient de variació del pic. 
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ALEXANDRIUM MINUTUM
L'Alexandrium minutum és considerada com la principal productora potencial 
de PSP a la costa catalana. 
 Es presenta en aquesta part l'estimació de la taxa de creixement per cicle 
cel·lular d'A. minutum a partir de l'anàlisi de les fases cel·lulars de divisió. Alhora, es 
compara el sistema de microcitometria i citometria de flux per a la mesura del DNA 
i es compara la taxa de creixement bruta (per cicle cel·lular) i neta (per incubacions). 
MATERIAL I MÈTODES 
  L'anàlisi de microcitometria d'A. minutum es va dur a terme en mostres 
naturals d'una proliferació massiva al port de Vilanova i la Geltrú. El dia 1 de febrer 
de 1996, després de la detecció el dia anterior de concentracions altes d'A. minutum,
es van obtenir 10 litres d'aigua del port de Vilanova i la Geltrú. Es va fer un cicle de 
mostreig diari cada dues hores a temperatura ambient (de 12.5 a 15.5 ºC, 10:14h 
L:F) i un altra a la càmara de cultiu (19 ºC, 12:12h L:F). La fixació de les mostres i 
la tinció de DNA estan explicades en el capítol 2.  
 L'anàlisi de citòmetria de flux es va efectuar amb cultius d'A. minutum que 
varen créixer en un medi f/2-Si (Guillard, 1984) a 19 ºC amb un cicle de llum i 
foscor de 12:12h L:F a una intensitat de llum de 150 µEm-2s-1 d'un fluorescent fred. 
Es varen mostrejar els cultius durant 24 hores en intervals de 2 hores. La fixació de 
les mostres i la tinció de DNA estan explicades en el capítol 2. La concentració 
relativa de DNA va ser mesurada com a fluorescència vermella (< 650 nm) en el 
citòmetre de flux Scalibur Flow Cytometer al menys en 10.000 cèl·lules. Els 
histogrames de DNA varen ser analitzats com s'exposa en el capítol 2. L'estimació 
de la durada de les fases cel·lulars i la taxa de creixement per cicle cel·lular es va 
obtenir a partir de les fórmules 12 i 13. 
Es varen fer recomptes cel·lulars al principi i al final del cicle diari i la taxa de 
creixement es va estimar a partir de la fórmula 14. 
RESULTATS I DISCUSSIÓ 
 L'A. minutum presenta les fraccions de les fases G1, S i G2M distingibles en 
el cicle de 24 hores fet amb mostres d'aigua del port de Vilanova i la Geltrú.  
Cicle cel.lular en dinoflagel.lades     57
0
20
40
60
80
100
0 4 8 12 16 20 24
Fr
eq
üè
nc
ia
 d
e 
cè
l.l
ul
es
Hores
G1
S
Alexandrium minutum
          a. 
0
20
40
60
80
100
0 4 8 12 16 20 24
Fr
eq
üè
nc
ia
 d
e 
cè
l.l
ul
es
Hores
G1
S
G2M
          b. 
Figura 2.1.10. a. Percentatges de les fases cel·lulars d'A. minutum del cicle cel·lular fet amb 
aigua del port de Vilanova i la Geltrú a una temperatura constant de 20 ºC. b. 
Percentatges de les fases cel·lulars d'A. minutum del cicle cel·lular fet a una 
temperatura ambient. Freqüència de cèl·lules en les fases G1 (O), S (∆), G2(  ) del 
cicle cel·lular. La línia negra és una corba polinomial d'ordre quart que ajusta totes 
les dades de les fases S i G2M. La barra horitzontal de sota indica el període de 
foscor (negre) i el període de llum (blanc) durant el cicle de 24 hores. 
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 Per al cicle efectuat en A. minutum a 19 ºC, la fase S va tenir un màxim 7 
hores després del començament del període de foscor i una durada de 5.2 hores. La 
fase G2M va tenir el màxim 4 hores després de l'alba i una durada de 7.7 hores. La 
taxa de creixement in situ estimada va ser de 0.25 dia-1.  
 En les incubacions a temperatura ambient la fase S va tenir un màxim 
semblant a l'anterior cicle i una durada de 6.3 hores. La fase G2M va tenir el màxim 
semblant a l'anterior cicle i una durada de 6.8 hores. La taxa de creixement in situ
estimada va ser de 0.24 dia-1.  
 La taxa de creixement neta estimada a partir de recomptes cel·lulars en 
ambdues incubacions va ser de 0.20 dia-1. La taxa de creixement neta va ser menor.  
 Ja que no s'ha observat diferències apreciables en els dos cicles fets a 
diferents temperatures i cicles de llum sembla que l'adaptació de les cèl·lules a 
aquests dos paràmetres pot trigar més d'un dia. 
 Els valors de creixement obtinguts han estat considerablement molt baixos 
respecte d'altres mesures d'A. minutum fetes al port d'Arenys de Mar, en què les 
taxes eren superiors a 1 dia-1. 
Cicle per citometria
 Els gràfics, histogrames i l'estadística dels pics de cèl·lules en G1, S i G2M es 
mostren en la figura 2.1.11. 
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Figura 2.1.11. a. Fluorescència vs. dispersió per distingir les poblacions amb contingut n 
(G1) i 2n (G2M) de DNA. b. Histograma de Fluorescència vs. nombre de cèl·lules 
amb dos pics (cèl·lules en G1 i G2M). c. Estadística dels histogrames per als 
paràmetres de fluorescència: nombre de cèl.lules, percentatge, màxim, mediana, 
mitjana, desviació estàndard i coeficient de variació del pic. 
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Figura 2.1.12. Percentatges de les fases cel·lulars d'A. minutum en cultiu. Freqüència de 
cèl·lules en les fases G1 (O ), S (∆), G2 (  ) del cicle cel·lular. Els símbols 
emprats són els mateixos que en la figura 2.1.10. 
 El nombre màxim de cèl·lules en la fase S es va obtenir durant les 8 hores de 
foscor. El màxim de G2M es va observar al final del període de foscor, 12 hores 
després de no tenir llum. La durada de la fase S i la fase G2M s'estima entre 4.1 
hores i 3.2 hores respectivament. La taxa de creixement in situ estimada amb les 
freqüències de les fases S i G2M del cicle cel·lular i la seva durada va ser de 0.42 
dia-1. La taxa de creixement obtinguda per recomptes cel·lulars va ser de 0.31 dies-1. 
Comparació del sistema de microcitometria i citometria de flux 
 La quantificació de DNA en poblacions naturals d'A. minutum s'ha de fer per 
microcitometria, en què les cèl·lules es distingeixen morfològicament per 
l'observador. La quantificació per citometria de flux necessitaria el marcatge 
immunoquímic específic de les cèl·lules per distingir-les de la resta de la població 
fitoplanctònica, el qual actualment no existeix. Així, l'anàlisi per citometria de flux 
queda restringida a poblacions de cultiu. 
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Taxa de creixement potencial (per cicle cel·lular) i neta (per comptatges cel·lulars) 
  La taxa de creixement net té en compte els factors de pèrdues com la mort 
cel·lular, per això sempre serà més petita que la taxa de creixement per cicle 
cel·lular. La diferència és una estimació de les pèrdues que pateix la població, molt 
important en l'estudi de les proliferacions d'algues. En el cas d'A. minutum, presentat 
aquí, la diferència entre el creixement net i el creixement per cicle cel·lular va ser de 
+0.11 dia-1. Diferències descrites entre creixement potencial i net poden anar de 
0.01 a 0.21 dia-1 o de 3 a 40 % segons les condicions en què estiguin les cèl·lules 
(Antia et al., 1990). En els experiements de laboratori podem atribuir aquesta 
diferència a la mort cel·lular. En experiments al camp, les pèrdues s'amplien, a més 
de la mort cel·lular, a la sedimentació i la depredació, per exemple. 
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QUÈ ES CONEIX DEL CICLE CEL.LULAR DE LES DINOFLAGEL·LADES 
 Per concloure aquest capítol es presenta la informació sobre la durada de les 
fases del cicle cel·lular per a les diferents dinoflagel·lades estudiades en aquesta tesi, 
així com també dades de la bibliografia d'espècies que es coneix el seu cicle de 
divisió.  Es fa referència a d'altres organismes eucariotes.  El resum sobre el cicle 
cel·lular en el génere Dinophysis es presenta en el capítol 2.2, taula 2.2.2. 
 En aquesta recopilació s'ha de tenir en compte l'article de Karentz (1983) on 
es troba la informació dels patrons de síntesi de DNA i divisió cel.lular en diverses 
dinoflagel·lades marines (Amphidinium carteri, Gonyaulax tamarensis, 
Gymnodinium nelsonii (G. splendens), Heterocapsa pygmaea, Prorocentrum 
triestinum, i Scrippsiella trochoidea). Malauradament la informació de la durada 
d'aquestes fases en les condicions concretes de cultius no es presenten en el treball. 
 Es presenten a la vegada, fotografies amb la tinció el DAPI, mostrant el nucli 
de diferentes espècies de dinoflagel·lades, fig. 2.1.13, 2.1.14 i 2.1.15. 
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 µ 
(dia-1) 
Td  
(dies per 
dividir) 
G1 
(h) 
S 
(h) 
G2M 
(h) 
Mitosi
(h) 
Citocinesi 
(h) 
Referència 
Alexandrium fundyense   16 2 6   Taroncher et al., 1997 
Alexandrium minutum 0.25-0.42   4.1-5.2 3.2-7.7   aquesta tesi 
Alexandrium taylori 0.4-0.5   4.2±1 4.1±1   aquesta tesi 
Amphidinium carteri  1.3-3.3 15-80 5-7 7-9 13  Olson et al., 1986 
Cachonina niei      4  Loeblich, 1977 
Ceratium furca 0.03-0.37 2-21  3.9-9.7 3.1-7.3   aquesta tesi 
Ceratium furca 0.1-0.6     2-12  Weiler et al.,1979 
Ceratium furca 0.2     5-7  Elbrachter, 1973 
Ceratium teres 0.29-0.58    4.8-7.2   Chang et al., 1994 
Ceratium hirundinella 0.001-0.7     10  Mueller et al., 1985 
Dinophysis sacculus 0.17-0.42   4.7-6.6 5.3-6.3 3 2-3 aquesta tesi 
Dinophysis accuminata 0.54-0.67   2 9-11   Chang et al., 1991 
Gonyaulax polyedra      6-8  Sweeney et al.,1958 
Gonyaulax sphaeroidea      10  Hastings et al., 1964 
Gymnodinium cf. nagasakiense  1.7-13.9 (∞)     3-6 (∞) Videau et al., 1990 
Gymnodinium splendens      12  Hastings et al., 1964 
Gymnodinium cf. pulchellum 0.36   6.5 7.9   aquesta tesi 
Gyrodinium corsicum 0.39-0.94 <1-1.7  2.1-8.7 2.6-7.7   aquesta tesi 
Heterocapsa triquetra 0.35-0.46   3.8-4.4 10.6-16.6   Chang et al., 1988 
Hymenomonas carterae  14 5.8 4.8 2.1   Olson et al., 1986 
Hymenomonas carterae    6-9 5-6    Galleron, 1976 
Ornithocercus sp.      24  Weiler et al., 1979 
Peridinium cinctum      2  Pollingher et al.,1976 
Prorocentrum micans      10  Hastings et al., 1964 
Prorocentrum micans 0.29-0.78   14    Pan et. al, 1997 
Prorocentrum minimum 0.6-0.81   6-8    Pan et. al, 1997 
Prorocentrum minimum  0.5-0.2  4.4 3.6   Antia et al., 1990 
Prorocentrum triestinum 0.98    2   Chang, et al. 1991 
Prorocentrum sp      11  Chisholm et al., 1980 
Scrippsiella trochoidea      10  Nelson et al., 1979 
Scrippsiella sweeneyi      4  Sweeney et al., 1964 
Chlorella sp.  20 10 6  3-9 5 Lorenzen, 1957 
Emiliania huxleyi        vanBleijswijk, 1995 
Euglena gracilis  1-2    10-11  Edmunds, 1965 
Talassiosira weissflogii 0.18  2.1 2.6 3.3   Olson, 1986 
Cèl·lules mamífer   5 7 3  1 Prescott, 1976 
Taula 2.1.2. Durada de les fases del cicle cel·lular (en hores) de diverses espècies de 
dinoflagel·lades. µ és la taxa de creixement quan s'ha aplicat el model de cicle 
cel·lular expresat en dia-1, Td és el temps de duplicació o l'invers de la taxa de 
creixement expressat en dies per divisió, G1, S, G2, mitosi i citocinesi són les 
fases de divisió del cicle cel·lular eucariòta expresats en hores.
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Figura 2.1.13. A, B i C, nuclis tenyits de Gymnodinium catenatum. Totes les escales són 10 
µm. 
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Figura 2.1.14. A i B, nuclis tenyits de Ceratium furca. C, D, E, i F, nuclis tenyits de 
diverses dinoflagel·lades. G, nuclis tenyits de Prorocentrum  micans. Totes les 
escales són 10 µm. 
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Figura 2.1.15. A i B, nuclis tenyits de Gyrodinium corsicum (capítol 3.1) C i D, nuclis 
tenyits de Gymnodinium  sp. E i F, nuclis tenyits de Gymnodinium nelsonii. Totes 
les escales són 10 µm.
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RESUM 
 Es proposa un mètode per a l'estimació in situ de la taxa de creixement 
potencial de la dinoflagel·lada Dinophysis sacculus a partir del coneixement del 
patró de divisió i la durada de les fases del cicle cel·lular segons el model de 
McDuff i Chisholm (1982). Amb lobjectiu dobservar el cicle cel·lular i mesurar la 
taxa de creixement in situ en D. sacculus es varen obtenir mostres daigua del port 
de la badia dels Alfacs (delta de lEbre) durant els mesos de maig i juny 1994 i es 
varen mantenir en el laboratori amb un cicle de llum i foscor igual al trobat en el 
camp. El patró de divisió de la població de D. sacculus es va establir amb un 
mostreig intensiu durant cicles de 24 hores. Es va observar una freqüència màxima 
de cèl·lules en citocinesi durant la matinada, i de cèl·lules acabades de dividir, dues 
hores més tard. Amb el coneixement del patró de divisió i la durada de les diferents 
fases cel·lulars es va estimar per a D. sacculus un temps de generació d'entre 2 i 5 
dies. Posteriorment, es va avaluar la taxa de creixement in situ de D. sacculus al 
port de Sant Carles de la Ràpita a l'octubre de 1994. Es va estimar un temps de 
generació de 7 dies. 
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INTRODUCCIÓ 
 Les mesures de la taxa de creixement del fitoplàncton són una eina per 
comprendre l'estructura i funcionament de les poblacions en el medi natural. En 
dinoflagel·lades tòxiques que proliferen massivament, el fet de conèixer la taxa de 
creixement és imprescindible per entendre les distribucions espacials i temporals de 
les poblacions. Dinophysis sacculus, productora de toxicitat DSP (enverinament 
diarrèic per consum de mol·luscs bivalves), és present regularment en baixes 
concentracions al port de Sant Carles a la badia dels Alfacs, delta de lEbre. El 
seguiment de la dinàmica de població de les espècies de Dinophysis és molt 
important pel potencial tòxic que poden tenir, inclòs en baixes concentracions 
cel·lulars (entre 500 i 1 200 cèl l-1). 
 L'objectiu d'aquest treball és estimar la taxa de creixement en D. sacculus en 
el medi natural. Hi ha diferents mètodes per estimar el creixement del fitoplàncton 
en el camp. Alguns mètodes requereixen incubacions, com les extensions del 
mètode del 14C en què es pipetegen cèl·lules individuals i es mesura l'incorporació 
del 14C (Rivkin i Seliger, 1981) i les incubacions de la població de fitoplàncton en 
caixes (Owens et al., 1977, Sakshaug i Jensen, 1978, Furnas, 1982). Aquests 
mètodes requereixen incubacions que causen problemes adicionals que no ocorren 
en condicions naturals (depleció de nutrients, toxicitat, efectes del contenidor) i 
poden arribar a ser molt tediosos quan es fan recomptes cel·lulars. La idea de la 
determinació de la taxa de creixement a partir de les cèl·lules en divisió es coneix 
des de fa temps. Mcduff (1982) va proposar estimar la taxa in situ de creixement 
potencial mitjançat la determinació de l'índex mitòtic, la fracció de cèl·lules en un 
estat particular del cicle cel·lular. Posteriorment, la principal restricció del mètode, 
l'estimació del temps de les fases cel·lulars observades queda resolta amb la 
proposta de Carpenter (1988), ja que és el principal punt per tenir una estimació 
acurada de la taxa de creixement. Les taxes in situ específiques són molt útils en 
espècies concretes i en grups definits com microflagel·lades (Furnas, 1990), 
diatomees (Kuwata et al., 1996) i dinoflagel·lades (Swift i Durbin, 1972, Swift et 
al., 1976, Weiler i Chisholm, 1976, Weiler, 1980, Chang i Carpenter, 1985, Chang i 
Carpenter, 1994). Per aplicar el model a les poblacions naturals és necessari 
determinar si l'espècie escollida presenta un patró de divisió observable en el seu 
hàbitat per obtenir la durada de l'estat particular del cicle cel·lular. En el cas de D. 
sacculus la taxa de creixement in situ es pot determinar perquè es distingeixen bé 
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les fases de la divisió cel·lular per caràcters morfològics i aquestes fases semblen 
restringides a un període de temps concret del cicle diari.  
MATERIALS I MÈTODES 
Àrea d'estudi 
 El port de St. Carles de la Ràpita està situat a 40º 36.6' N-0º 36.4' E, al sud-oest 
del delta de l'Ebre. El port està protegit per un llarg dic, al sud, i un altre al nord, amb 
dues alineacions en angle recte que tanquen les dàrsenes pesquera i esportiva. Aquesta 
se situa a la part més interior i resguardada del port. Té una profunditat de 2.5 m a la 
dàrsena, 6 m a la bocana i 6 m a l'avantport. El total d'aigua abrigada en el port és de 
369.000 m3. 
200m
*
*
Figura 2.3. Mapa del port de St. Carles de la Ràpita amb la localització de les estacions 
mostrejades. 
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 Per a la observació del patró de divisió de D. sacculus en el laboratori es 
varen obtenir dues mostres de 10 litres d'aigua al port de Sant Carles de la Ràpita, al 
delta de lEbre, el 4 de maig i 23 de juny de 1994. Aquesta aigua fou 
immediatament portada al laboratori i mostrejada en intervals de 2 hores durant les 
següents 24 i 48 hores. Les mostres es varen mantenir en unes condicions semblants 
al camp, amb un cicle de llum i foscor de 15:9h i a una temperatura de 20 ºC. Per 
estimar la taxa de creixement in situ de D. sacculus en el camp el 20 d'octubre de 
1994, es varen obtenir mostres al port de Sant Carles de la Ràpita cada 2 hores 
durant un cicle de 24 hores. La durada de les hores de llum i foscor varen ser de 
14:10h. Es coneix que D. sacculus presenta un ritme de migració vertical en el camp 
i en condicions de laboratori (Delgado et al., 1996). Aquest factor es va tenir en 
compte per mostrejar tota la població. Així, les mostres es recolliren verticalment 
amb una xarxa de 10 µm des de 6 metres de profunditat fins a la superfície per 
obtenir tota la població i perquè els canvis de densitats cel·lulars a diferents nivells 
no afectessin el mostreig. Es va seguir el protocol de microcitometria per fixar i 
tenyir les cèl·lules segons el capítol 2. 
Paral·lelament al mostreig de la columna d'aigua es varen seguir dues incubacions 
en caixes permeables de 10 µm per a determinar lincrement en densitat cel·lular. Es 
va seguir el protocol de fixació i recompte de les mostres segons el capítol 2. 
La temperatura i la salinitat es varen mesurar a diverses profunditats a l'inici i al 
final de l'experiment. 
Estimacions de la taxa de creixement específica . 
 Els càlculs de la taxa in situ de creixement potencial foren duts a terme de 
dues maneres mitjançant les fases de divisió de cèl·lules en parelles i cèl·lules 
acabades de dividir. 
I. La primera aproximació fou d'acord amb la fórmula 12, capítol 2 (McDuff i 
Chisholm, 1982) amb les indicacions de Carpenter i Chang (1988). 
La durada de les fases cel·lulars es va estimar com l'interval necesari des de 
l'interval de temps entre el màxim de la fracció de cèl·lules en citoquinesi, Tc, i el 
màxim de fracció de cèl·lules acabades de dividir, Tr (fórmula 13 capítol 2). 
El valor de Tc i Tr es va obtenir per diferents procedimients. En el primer 
procediment Tc i Tr són determinats directament des dels punts discrets de les 
dades, respectivament fc i fr en el temps. En el segon procediment, Tc i Tr són 
determinats després d'ajustar una funció polinomial a les dades de freqüències 
d'acord amb Chang i Carpenter (1990). 
Model de creixement per cicle cel.lular                     77
II. La segona aproximació fou d'acord amb l'índex mitòtic revisat per Vaulot (1992), 
fórmula 11, capítol 2. 
 Es varen estudiar dos casos com a mesura del moment terminal de la divisió 
cel·lular. En el primer cas es va escollir la citocinesi com a moment terminal, i en el 
segon cas, la combinació de les fases de citocinesi i de les cèl·lules acabades de 
dividir. Per a ambdós casos, fmax fou determinada directament de les dades 
discretes, i després d'ajustar una funció polinomial a les dades. 
Recomptes cel·lulars 
 La taxa de creixement neta fou calculada en els cicles de 24 hores amb els 
comptatges del principi i final dels períodes d'incubació (fórmula 14, capítol 2). 
RESULTATS 
0
1000
2000
3000
4000
5000
6000
7000
18
20
22
24
26
28
Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov
Dinophysis sacculus
Port St. Carles 
C
el
ls
/L
Sigm
aT
Dec
Figura 2.2.1. Densitat cel·lular de D. sacculus (barres) i Sigma T (línia) en el període des 
d'abril fins desembre 1994 al port de Sant Carles de la Ràpita. 
 La densitat cel·lular de Dinophysis sacculus al port de Sant Carles de la 
Ràpita (delta de l'Ebre) des d'abril a desembre de 1994, sigma T i les dates dels 
mostrejos (fletxes) es mostren a la figura 2.2.1. Les mostres de superfície al port 
mostren que en general les densitats cel·lulars de D. sacculus en tot l'any són baixes. 
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Les màximes concentracions cel·lulars (4 103 cèl·lules l-1) es varen trobar a l'hivern 
amb una alta estratificació de l'aigua.  
Patrons diaris 
 El patró de divisió cel·lular de Dinophysis sacculus fou observat durant 
períodes de 24 hores en les incubacions de mostres naturals al laboratori. Durant la 
reproducció vegetativa o divisió cel·lular asexual, les cèl·lules dupliquen el 
contingut nuclear, són les cèl·lules binucleades (fig. 2.2.2 b, c, d, e). Posteriorment 
es divideixen longitudinalment, són les cèl·lules en parella, (fig. 2.2.2 f, g, h). Les 
valves de la cèl·lula mare es separen i cada cèl·lula filla en manté una. La nova 
valva es forma quasi totalment abans de la separació de la cèl·lula mare en la zona 
megacítica, com s'explica en Ornithocercus (Taylor, 1973). La regeneració de les 
aletes sulcals superior i inferior així com la de les aletes cingulars en les cèl·lules 
filles triguen un període de temps suficientment llarg com per observar i quantificar 
les cèl·lules en aquest estadi final de la divisió cel·lular, les cèl·lules acabades de 
dividir.  
 Les fases cel·lulars segueixen un patró característic en el cicle cel·lular. La 
freqüència de les fases cel·lulars observades durant el mostreig cíclic diari al maig i 
juny es pot veure a les figures 2.2.3 i 2.2.4.  
 La divisió cel·lular té lloc durant la nit i al matí, la citocinesi comença a la nit 
i continua fins a l'alba. La regeneració de les valves té lloc després, des de l'alba fins 
al principi de la matinada. Aquest patró temporal s'observà en els cicles diaris al 
laboratori (maig i juny) i en les poblacions naturals mostrejades al camp (octubre). 
 Es va observar un increment en el nombre de les cèl·lules en citocinesi 
(cèl·lules en parella) durant un temps en el període de foscor, amb un màxim de 
freqüència abans de l'alba, entre 4:00 i 5:00 GMT. Contràriament, no es va observar 
un màxim de freqüència de cèl·lules amb dos nuclis en els cicles realitzats. En la 
fase següent a la citocinesi, les cèl·lules acabades de dividir varen regenerar-se part 
de les valves i aletes sulcals, amb un màxim de freqüència d'entre 8:00 i 9:00 GMT 
en ambdós cicles. 
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Figura 2.2.2. a, cèl·lula vegetativa de D. sacculus amb la tinció específica del DAPI (es 
mostra el nucli en blau). b, c, d, e, fase de duplicació del nucli abans de la divisió 
cel·lular les cèl·lules (cèl·lules binucleades). f, g, h, divisió longitudinal de les 
cèl·lules (cèl·lules en parella). Totes les escales són 10 µm. 
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Figura 2.2.3. Patró de divisió de D. sacculus en el mostreig de maig de 1994. Freqüència 
de cèl·lules binucleades, en parella i acabades de dividir. 
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Figura 2.2.4. Patró de divisió de D. sacculus en el mostreig de juny de 1994. Freqüència de 
cèl·lules binucleades, en parella i acabades de dividir.  
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Figura 2.2.5. Patró de divisió de D. sacculus en el mostreig d'octubre 1994. Freqüència de 
cèl·lules en parella i acabades de dividir. 
 El patró de divisió observat in situ a l'octubre (fig. 2.2.5) va ser similar al 
patró descrit per maig i juny, amb un màxim de cèl·lules en citocinesi entre 5:00 i 
6:00 GMT i un màxim de cèl·lules acabades de dividir a les 7:00 GMT. Durant el 
mostreig de l'estiu, hi va haver tres hores més de llum que durant el mostreig 
d'octubre tot i que el màxim de cèl·lules en parella es va presentar coincidint amb 
l'alba en ambdós casos.  
Càlculs de la taxa de creixement potencial 
 Les taxes de creixement potencial basades en les diferents aproximacions es 
mostren a la taula 2.2.1.  
 Segons les estimacions per índex mitòtic en el cicle de maig, D. sacculus va 
presentar una taxa de creixement de 0.42 dia-1. En canvi en els dies següents, les 
poblacions no varen augmentar significativament en nombre d'acord amb els 
resultats del mostreig de les poblacions en el temps. En el cicle de juny es va 
estimar una taxa divisió de 0.28 i 0.38 dia-1 i es va observar un augment de la 
població durant les setmanes següents. La mesura de taxa de creixement a l'octubre 
va ser de 0.20 dia-1 i va coincidir amb un moment en què la població anava de 
baixa. 
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Data 
Temp  
(ºC) 
L/D  
(h) 
Tf1+Tf2
(h) 
µ fp+r
(dia-1) 
µmin parella
(dia-1) 
µmin acab. div. 
(dia-1) 
µcel 
(dia-1) 
Maig 24 15/9 2.5±1.1 0.42 0.14 0.12 0.14 
Jun 26 15/9 2 ±1.5 0.28 0.17 0.11 0.13 
  26 15/9 3 ±1.3 0.38 0.13 0.14 0.24 
Oct 21 14/10 2 ±1.2 0.20 0.10 0.10 0.11 
Taula 2.2.1. Dinophysis sacculus . µ fp+r és la taxa de creixement potencial in situ 
mitjançant les fases del cicle cel·lular. µmin és el valor mínim de la taxa de 
creixement per la fase de cèl·lules en parella i acabades de dividir. µcel és la taxa 
de creixement per increment cel·lular en les incubacions. La taxa de creixement 
s'expressa en dies-1. 
Les estimacions de la taxa de creixement mínim (Vaulot, 1992) donen estimacions 
sense necessitat de determinar la durada del moment terminal. Aquest procediment 
pot ser utilitzat quan la durada dels períodes és dificil d'estimar, però sempre 
produeix valors de la taxa de creixement més baixos. Les estimes de la taxa de 
creixement neta calculats segons l'increment del nombre de cèl·lules en les 
incubacions varen ser més baixos que els estimats per l'índex mitòtic. 
DISCUSSIÓ 
 La dinoflagel.lada D. sacculus presenta un patró de divisió en les fases 
cel·lulars de citocinesi i regeneració de les aletes sulcals de les cèl·lules filles. 
L'evidència d'aquest fet en les poblacions de dinoflagel·lades està ben documentada 
(Swift i Durbin, 1972, Pollingher i Serruya, 1976, Weiler i Chisholm, 1976, Mueller 
i Smith, 1985, Yamaguchi i Honjo, 1990, Olson i Graneli, 1991) i en altres espècies 
de Dinophysis (taula 2.2.2).  Probablement, la divisió en aquestes espècies pot venir 
regulada per un oscil·lador extern (Zeitgeber) o un marcador que manté una relació 
fixa amb les fases. L'oscil·lador pot ser el nivell de llum (cicles de llum i foscor), ja 
que es reconeix que els ritmes biològics poden anar acoblats a cicles de llum i 
foscor, i poden trobar-se en fase al temps local.  
 El patró de la fase cel·lular de divisió nuclear no presenta màxims clars en 
hores determinades del cicle diari. Els resultats d'aquest treball coincideixen en el 
fet que les mesures de la freqüència de cèl·lules binucleades en Dinophysis poden 
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ser difícils (Weiler i Chisholm, 1976, Chang i Carpenter, 1991). Una altra 
interpretació per a aquest fet pot ser que les fases del cicle cel·lular estiguin 
segregades en els cicles de llum i foscor, (Karentz, 1983). Llavors, hi hauria una 
segregació d'una fase molt àmplia en el temps de cèl·lules binucleades respecte a la 
divisió cel·lular en D. sacculus. També es pot deure al fet que el procés té lloc molt 
de pressa i que el nostre mostreig no és l'adequat per copsar un màxim d'aquesta 
fase cel·lular. En general, si es vol una bona estimació d'una fase ràpida, cal un 
mostreig molt freqüent i uns recomptes cel·lulars alts, per exemple 1000 cèl·lules 
per mostres (Weiler i Eppley, 1979). Sembla adequat fer recomptes d'entre 300 i 
500 cèl·lules per a l'observació de la citocinesi i les cèl·lules acabades de dividir 
perquè sembla que la durada de la citocinesi és més llarga que la durada de les 
cèl·lules binucleades. Les estimacions de la durada de les fases escollides per aplicar 
el model de taxa de creixement in situ són molt importants i un moment final de la 
divisió llarg fa que les estimacions siguin més acurades. 
 L'estimació de la taxa de creixement per cicle cel·lular o índex mitòtic es 
considera una taxa potencial de creixement, ja que la divisió cel·lular pot donar lloc 
a cèl·lules viables o donar lloc a mort cel·lular. El mètode no té en compte, llavors, 
les pèrdues de la població per motius com la mort cel·lular, la depredació, entre 
d'altres, encara que en el suposat cas de la depredació, l'anàlisi del cicle cel·lular s'ha 
de considerar correcta per estimar la taxa de creixement en ambients naturals 
(Chang i Dam, 1993). La divisió cel·lular doncs, no ha de donar forçosament un 
increment de concentració de cèl·lules en l'hàbitat, i això explicaria que la taxa de 
creixement estimada segons l'increment en nombre de cèl·lules (creixement net) en 
les incubacions fos més baixa que les estimacions calculades mitjançant el cicle 
cel·lular o índex mitòtic (creixement potencial). La diferència entre la taxa de 
creixement per cicle cel·lular i per recompte cel·lular en D. sacculus va variar de 
0.09 a 0.28 dia-1 o del 37% al 67%. Aquesta diferència podria ser útil a l'hora de 
considerar els factors de pèrdues que afecten les densitats de les poblacions, com ara 
la mort cel·lular. 
 Encara que les incubacions de l'octubre de 1994 es varen realitzar amb una 
permeabilitad de 10 µm que deixava passar l'aigua i que per tant permetia la 
renovació dels nutrients, la població no incrementava de nombre cel·lular d'acord 
amb la dada de creixement per cicle cel·lular. Moltes dinoflagel·lades no responen 
bé al tancament en incubacions i això podria ser una altra explicació de la dèbil 
relació entre la taxa de creixement in situ i els valors de la taxa de creixement neta 
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estimada amb les incubacions. En tot cas, l'estimació que s'obté per increment 
cel·lular seria menor en la majoria de casos a l'obtinguda per índex mitòtic. 
 S'han descrit patrons de divisió cel·lular semblants de divisió en altres 
espècies de Dinophysis (taula 2.2.2). Les fases cel·lulars abans de la mitosi (S, G2) 
es donen durant el període de foscor. La mitosi i la citocinesi de moltes espècies es 
donen en les primeres hores del període de llum. Les cèl·lules acabades de dividir 
segueixen les fases prèvies, durant entre 4 i 5 hores.  
Espècie Lloc Data Max fases µ min µ  Referencies 
   S G2M mitosi citocinesi dividides dia-1 dia-1
D. acuminata Long Island  Juliol mati vespre         0.54 Chang et al. 1991 
D. acuminata Normandia Agost       6 h       Laussus, 1990 
D. acuminata Douarnenez         8:30 h       Laussus, 1990 
D. acuminata Ries Galicia Juny       6 h 5-10 h 0.22   Reguera et al. 1996
D. acuminata Ries Galicia Octubre       8 h fins 3 h 0.12   Reguera et al. 1996
D. acuminata Los Angeles Juny     5:30-21h         Weiler, 1976  
D. acuta New Zeland Gener   10:30 h       McKenzie,1992 
D. acuta Ries Galicia Octubre       10 h 7-17 h 0.11   Reguera et al. 1996
D. caudata Ries Galicia Octubre       9:30-10:30 h   0.19   Reguera et al. 1996
D. fortii Los Angeles Juny     9:30 h     0.50  Weiler, 1976 
D. norvegica Mar Baltic  Agost sense patró         Carpenter 1995 
D. tripos Ries Galicia Octubre           0.21   Reguera et al. 1996
D. sacculus Alfacs  Maig       5 h 7-9 h 0.13 0.42 aquest estudi 
D. sacculus Alfacs  Juny       4:30 h 9 h 0.14 0.28 aquest estudi 
D. sacculus Alfacs  Juny       5 h 10 h 0.14 0.38 aquest estudi 
D. sacculus Alfacs  Octubre           0.10 0.20 aquest estudi 
Taula 2.2.2. Patró de divisió nuclear i cel·lular en poblacions naturals de Dinophysis. µmin 
és la taxa de creixement d'acord amb el mètode de Vaulot (1992). µ és la taxa 
potencial de creixement in situ estimada per a les fases del cicle cel·lular. La taxa 
de creixement està expressada en dies-1. Les hores per a aquest estudi estan en 
GMT, en les altres referències no s'havia especificat.  
 Cal indicar que moltes de les dades publicades són estimacions mínimes de 
la taxa de creixement d'acord amb el mètode de Vaulot (1992), i que aquestes són 
menors que les estimacions de la taxa de creixement en què es veu involucrada la 
durada de les fases cel·lulars. Llavors, les dades de creixement de moltes espècies 
de Dinophysis estimades pel citat mètode estan infraestimades. 
 No totes les espècies de Dinophysis presenten un patró en el cicle cel·lular. 
En D. norvegica no es va trobar un patró en les fases cel·lulars de duplicació de 
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DNA (Carpenter et al., 1995) i per tant la mesura de la taxa de creixement no és 
possible per índex mitòtic. S'atribueix aquest comportament de divisió asincrònica 
al caràcter mixotròfic d'aquesta espècie. 
 Per altra banda, un patró observable en alguna de les fases cel·lulars fa que 
les espècies de Dinophysis siguin bones candidates per als estudis de la taxa de 
creixement per índex mitòtic, en què la informació prèvia del cicle cel·lular i el 
comportament fisiològic sigui conegut. L'avantatge d'estimar el creixement per 
índex mitòtic ve determinat pel fet que és una taxa espècie-específica i la podem 
aplicar en espècies poc abundants com D. sacculus en l'ambient natural, si 
aconseguim suficients cèl·lules en les mostres pels recomptes al microscopi, per 
exemple: mostres concentrades de xarxa. El mateix procediment no es pot fer amb 
mètodes que requereixen incubacions, ja que s'obté un error elevat en recomptes de 
concentracions cel·lulars baixes. El mètode in situ també és més efectiu en espècies 
que no creixen bé en incubacions com pot ser el cas de D. sacculus. 
 És important observar que els organismes poden tenir taxes de creixement 
positives, fins i tot quan no s'acumulen en el medi. Les cèl·lules es poden dividir 
activament, però les pèrdues poden excedir l'increment en cèl·lules produït per 
divisió cel·lular. El temps de duplicació per a la població de D. sacculus estimat per 
increments setmanals de la població natural és superior a 3 dies. És un temps de 
duplicació relativament llarg en comparació amb altres espècies fitoplantòniques 
(Furnas, 1990). Llavors, hi ha altres factors a més del creixement que afecten la 
distribució de les poblacions de fitoplàncton i que s'han de tenir en compte: 
l'acumulació física dels organismes, dilucions de la població per part de masses 
d'aigua externa, mort cel·lular i factors de competència pel mateix nínxol ecològic, 
entre altres. Per totes aquestes raons, D. sacculus probablement no arriba a 
desenvolupar tot el seu potencial estimat per crèixer sota les condicions del període 
estudiat. 
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RESUM 
 Ceratium furca presenta una durada de les fases de divisió cel·lular 
considerablement llargues en els cicles duts a terme en diferentes estacions del mar 
Mediterrani a l'estiu. Les fases no es poden observar en el període d'un dia. La 
comparança del cicle cel·lular de la C. furca obtingut a mar obert amb dades del 
cicle en la badia dels Alfacs (capítol 3.1) ens sugerix que la durada de les fases està 
relacionada amb les condicions ambientals que envolten les cèl·lules. Dins dels 
factors ambientals que regulen l'estat fisiològic de les cèl·lules i per tant la seva taxa 
de divisió, se suggereix la manca de nutrients com a causants de la llarga durada 
dels procesos de divisió en C. furca. 
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INTRODUCCIÓ 
 Tradicionalment, les aigües obertes del mar Mediterrani han estat 
considerades com oligotròfiques especialment durant el període d'estratificació a 
l'estiu. En aquesta part de l'any, les concentracions dels nutrients inorgànics estan 
prop del límit de detecció en la zona eufòtica. En aquestes condicions, la producció 
primària s'ha de sostenir pel reciclatge dels nutrients inorgànics mitjançant la xarxa 
tròfica. És esperable que les poblacions fitoplanctòniques en les aigües de mar obert 
del Mediterrani durant les condicions d'estiu tinguin unes taxes de creixement molt 
lentes. El coneixement sobre les taxes de creixement del fitoplàncton en les àrees 
oligotròfiques està restringit a pocs treballs (Furnas, 1991) i es planteja la pregunta 
si l'oligotròfia en l'oceà significa una baixa biomassa autotròfica, unes taxes de 
creixement absolutes baixes de la biomassa autotròfica o unes taxes de creixement 
específiques baixes (Platt, 1985). 
 Les taxes de creixement in situ mitjançant el cicle cel·lular s'han utilitzat en 
dinoflagel·lades gràcies al fet que la divisió és sincrònica en un moment determinat 
del cicle dia/nit. En el cas del gènere Ceratium, es coneix de fa temps el patró de 
divisió (Gough, 1905, Apstein, 1911, Elbrächter, 1973, Doyle i Poore, 1974, Weiler 
i Chisholm, 1976, Heaney i Eppley, 1981, Mueller i Smith, 1985, Olson i Graneli, 
1991). Això permet estimar les taxes de creixement de l'organisme in situ gràcies a 
la sincronia de la mitosi, així com també s'aplica en l'estimació de les fases cel·lulars 
prèvies a la mitosi, les fases S i G2 del cicle cel·lular en C. teres (Chang i Carpenter, 
1994). L'utilitat d'aquest mètode per obtenir la taxa de creixement in situ és que 
reflecteix d'alguna manera la història passada en què han estat les cèl·lules. Les 
condicions ambientals afecten la fisiologia de les cèl·lules de diferent manera i això 
pot influir en el cicle cel·lular dels organismes; de fet, l'aturada i l'allargament en 
una fase del cicle cel·lular segons les condicions ambientals en que estan les 
cèl·lules ha estat objecte de varis estudis (Chisholm et al., 1984, Vaulot, 1985, 
Olson, 1986, Olson i Chisholm, 1986, Vaulot, 1987, Taroncher-Oldenburg et al., 
1997). 
 En aquest treball, per primera vegada, es descriuen els estats del cicle 
cel·lular de duplicació del material genètic (fases S i G2) que donen lloc a la divisió 
(M, mitosi) de la població de la C. furca en el mar Mediterrani. Es va escollir 
aquesta dinoflagel·lada pel fet que les espècies de Ceratium són típiques de les 
condicions d'estiu en la zona eufòtica en aquesta zona (Margalef, 1985, Estrada i 
Margalef, 1988, Estrada i Salat, 1989, Estrada, 1991). El fet que la divisió cel·lular 
d'aquestes espècies està en fase i que se n'identifiquen els estats de divisió, era la 
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premissa més important per aplicar el model de taxa de creixement per cicle 
cel·lular. 
 En el treball es comparen alhora les divisions cel·lulars en la C. furca en les 
tres estacions mostrejades del transsecte, la costanera, el front i l'oceànica per 
observar com les condicions ambientals poden afectar el cicle cel·lular. Alhora, els 
resultats es comparen amb els cicles cel·lulars realitzats per C. furca a la badia dels 
Alfacs. Per observar si hi ha una profunditat preferent a l'hora de dividir-se es va 
mostrejar a dues fondàries diferents, a 5 metres i al màxim profund de clorofil·la. 
MATERIALS I MÈTODES 
Àrea d'estudi 
 L'estudi portat mar enfora es va realitzar des del 3 fins el 13 de juny de 1995 
durant la campanya VARIMED95 en el vaixell de recerca B/O Hespérides. Es varen 
escollir tres estacions situades a 8, 30 i 85 km de la costa i localitzades al llarg d'un 
transsecte perpendicular. Les tres estacions corresponen a la plataforma costanera 
(estació C, senso lato), al front (estació F) i aigües oceàniques (estació O) 
respectivament.  
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Figura 2.3.1. Àrea d'estudi mostrant les estacions mostrejades del transsecte realitzat el 
juny de 1995.
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 Per a cada estació es varen fer mesures hidrogràfiques (salinitat, temperatura, 
fluorescència i oxigen dissolt) amb un CTD EG&G model MkIIIC WOCE entre els 
5 m fins al fons. A més, es varen agafar mostres per a l'anàlisi de clorofil·la, 
concentració de nutrients i composició fitoplanctònica amb ampolles Niskin de 10 l 
acoblades a un sistema de mostreig de roseta des de superfície fins als 100 m de 
fondària en intervals de 10 m. Les concentracions de clorofil·la es varen mesurar 
fluoromètricament pel mètode de Yentsch i Menzel (1963). Les mostres d'aigua (50-
100 ml) es varen filtrar amb un filtre GF/F (25 mm) i varen ser homogeneïtzades 
amb acetona al 90 %. Les mostres de nutrients varen ser congelades immediatament 
i les concentracions de nitrat, fosfat i amoni varen ser mesurades dacord amb 
Strickland i Parsons (1968). 
 Les mostres per descriure el cicle cel·lular de la C. furca varen ser recollides 
en dues fondàries durant períodes de 24 hores. Donat que en el camp és dificil 
seguir un mostreig periòdic, l'interval en els cicles de 24 hores va ser en ocasions 
major de 2 hores, que seria òptim, i es va realitzar entre 3 i 4 hores. Tot i això, ja 
que les mostres de la nit i matinada són les més importants per veure la fracció de 
les cèl·lules en divisió en les dinoflagel·lades, es va intentar que fos un període ben 
mostrejat. Es va recollir mostra a 5 m de fondària i el mostreig del fons va ser 
realitzat al màxim profund de clorofil·la (~40-50 m). Les mostres d'aigua (10 l) eren 
filtrades per una malla de 120 µm per eliminar el zooplancton i es recollia la mostra 
en un filtre de 10 µm. La durada de les hores de llum i foscor fou de 15 i 9 L:F en el 
mes de juny. Les mostres dels cicles es recollien i processaven segons l'exposat en el 
capítol 2. 
 Per determinar la taxa de creixement in situ a partir de les fases del cicle 
cel·lular es va seguir el model exposat per Vaulot (capítol 2). La taxa de creixement 
va ser estimada utilitzant les fases S, G2 i M com a esdeveniment final de la divisió 
cel·lular per a la fórmula 12 (capítol 2). La durada de levent final s'estima a partir 
de la fórmula 13 (capítol 2). Les mesures de taxa de creixement mínim es varen 
realitzar segons la fórmula 11 (capítol 2). 
 A fi de constatar que l'aigua mostrejada no variava significativament en els 
cicles de 24 hores es va fer la quantificació de cèl·lules en totes les estacions de 
mostreig. En les tres estacions de mostreig a mar obert, es van prendre mostres 
d'aigua en cada interval del cicle de 24 hores i es varen fixar mostres d'aigua amb 
formol (1 % concentració final). Totes les mostres es varen sedimentar en cambres 
de 100 ml i es varen quantificar en un microscopi invertit.  
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RESULTATS 
Situació hidrogràfica  
 Els perfils verticals de temperatura, salinitat, nutrients es presenten en la fig. 
2.3.2. 
 En general, l'aigua estava estratificada per temperatura encara que durant el 
mostreig, el grau d'estratificació va variar en les estacions costanera i front 
comparada amb l'estació oceànica. La fondària de la termoclina es va situar a 40 m. 
Per sota la termoclina, l'estació costanera presenta els valors més baixos de salinitat, 
mentre que els valors més alts els trobem en l'estació oceànica. Per sobre la 
termoclina, els valors de salinitat varien marcadament durant la campanya i 
indiquen una dinàmica alta de la massa d'aigua.  
 Els valors de nutrients inorgànics varen estar prop del límit de detecció en 
totes les estacions per sobre la termoclina. Per sota d'aquest nivell, la concentració 
de nitrat i silicat tendeix a presentar valors alts. El fosfat incrementa només una 
mica en les estacions del front i l'oceànica en fondària i no mostra un augment en 
l'estació costanera. La raó N:P va ser en general més alta que 16 (resultats no 
mostrats). 
 El màxim profund de clorofil·la va ser observat en totes les estacions. El 
màxim profund de clorofil·la es va local·litzar entre 40 i 50 metres associat amb la 
base de la termoclina. Les tres estacions varen mostrar rangs similars en la 
concentració de clorofil·la amb valors màxims que no varen excedir els 1.3 µg l-1. 
Els valors de temperatura, salinitat i màxims de NO3 i P així com de clorofil·la a es 
presenten en la taula 2.3.1. 
DATA ESTACIÓ T(ºC) S NO3 PO4 Clorofil·la a 
100695 Estació C 5m 18 37.6 0.2 sd   0.25 
 Estació C DCM 14 38.0 0.5 sd   1.5 
120695 Estació F 5m 18.5 38.0 0.1 sd   0.25 
 Estació F DCM 14 38.2 3 sd   1 
70695 Estació O 5m 18 37.8 0.5 sd   0.25 
 Estació O DCM 14.5 38.0 1 sd   0.6 
Taula. 2.3.1. Valors de temperatura, salinitat, i màxims dels nutrients inorgànics i pigments 
(Clorofil·la a). C, estació costanera, F, estació front, O, estació oceànica, sd = sota 
nivell de detecció.
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 Les tres estacions mostrejades varen mostrar patrons similars quant a les 
condicions d'estiu en el mar Mediterrani: estratificació termal de la columna d'aigua 
i depleció de nutrients per sobre la termoclina. La distància respecte a la costa es va 
reflectir només per petites diferències en els valors de salinitat. Es pot dir que no hi 
varen haver característiques hidrogràfiques marcadament diferencials entre les tres 
estacions. En el temps, es va observar una certa variabilitat que es pot atribuir a la 
dinàmica normal de les masses d'aigua en aquesta estació de l'any. No es varen 
donar fenòmens atmosfèrics importants durant la campanya. Les condicions d'estiu 
varen acompanyar al màxim profund de clorofil·la ben establert i present en totes les 
estacions hidrogràfiques. No hi varen haver canvis significants en les 
concentracions de nutrients en els tres dies de mostreig de les citades estacions. 
 En les tres estacions de mostreig a mar obert, les concentracions de C. furca
en la mostra superficial (5 m) varen variar des de 150 cèl·lules l-1 en l'estació 
costanera, 100 cèl·lules l-1 en l'estació del front i fins a 80-40 cèl·lules l-1 en l'estació 
oceànica. Generalment, les concentracions de C. furca en el màxim profund de 
clorofil·la eren menors que a superfície.  
 Poblacions oceàniques   97
12
14
16
18
20
37
.4
37
.8
38
.2
38
.6
0 20 40 60 80 10
0
12
0
O
ce
àn
ic
a
T°
C
S 
%
Profunditat (m)
S
T
0
1
2
3
4
5
0
0,
5
1
1,
5
0 20 40 60 80 10
0
O
ce
àn
ic
a
Profunditat (m)
N
itr
at
 (µ
M
)
Fo
sf
at
 (µ
M
)
C
lo
ro
fil
.la
 a
 (µ
g 
l
-1
)
C
ha
 a
N
O
3
P
12
14
16
18
20
37
.4
37
.8
38
.2
38
.6
0 20 40 60 80 10
0
12
0
Fr
on
t
T°
C
S 
%
Profunditat (m)
S
T
0
1
2
3
4
5
0
0,
5
1
1,
5
0 20 40 60 80 10
0
Fr
on
t
Profunditat (m)
N
itr
at
 (µ
M
)
Fo
sf
at
 (µ
M
)
C
lo
ro
fil
.la
 a
 (µ
g 
l
-1
)
C
ha
 a
N
O
3
P
12
14
16
18
20
37
.4
37
.8
38
.2
38
.6
0 20 40 60 80 10
0
12
0
C
os
ta
ne
ra
T°
C
S%
Profunditat (m)
S
T
0
1
2
3
4
5
0
0,
5
1
1,
5
0 20 40 60 80 10
0
N
itr
at
 (µ
M
)
Profunditat (m)
C
os
ta
ne
ra
Fo
sf
at
 (µ
M
)
C
lo
ro
fil
.la
 a
 (µ
g 
l
-1
)
C
ha
 a
N
O
3
P
Figura 2.3.2. Perfils verticals de temperatura, salinitat, Chl a, NO3, PO4 en les tres 
estacions de la campanya costanera, front i oceànica. 
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Cicle cel·lular 
 L'estimació de la taxa de creixement in situ, el temps de duplicació i la 
durada de les fases cel·lulars per als diferents mostrejos es mostra en la taula 2.3.2. 
 Les diferents fases del cicle cel·lular de C. furca a mar obert en les tres 
estacions a 5 m i DCM es mostren en les figures 2.3.4., 2.3.5 i 2.3.6. 
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Figures 2.3.3. Percentatges de les fases cel·lulars G1 (O), S (∆), G2M (  ) de la C. furca en 
l'estació costanera 5 m i al màxim profund de clorofil·la. La línia negra és una 
corba polinomial d'ordre quart que ajusta totes les dades de les fases S i G2M. La 
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barra horitzontal a baix indica el període de foscor (negre) i el període de llum 
(blanc) durant el cicle de 24 hores.  
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Figures 2.3.4. Percentatges de les fases cel·lulars G1 (O), S (∆), G2M (  ) de la C. furca en 
l'estació front 5 m i al màxim profund de clorofil·la. Llegenda com en la figura 
2.3.3. 
 En mar obert, les fases S i G2M de C. furca en l'estació costanera, en el front 
i l'estació oceànica tenen una durada més gran que el cicle de 24 hores mostrejat. 
Com que en el període mostrejat no es troben els màxims de les fases estimades, la 
durada d'aquestes fases és difícil d'obtenir. El nombre sencer de períodes que cal per 
obtenir els màxims de les corbes podria estar estimat entre 2 i 3 dies.  
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Figures 2.3.5. Percentatges de les fases cel·lulars G1 (O), S (∆), G2M (  ) de la C. furca en 
l'estació oceànica 5 m i al màxim profund de clorofil·la. Llegenda com en la figura 
2.3.3.  
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Data Estació 
mostrejada 
T (ºC) µ min 
(dia-1)
temps duplicació 
(dies) 
100695 Estació C 5m 18 0.10 7 
 Estació C DCM 14 0.05 13 
120695 Estació F 5m 18.5 0.06 11 
 Estació F DCM 14 0.05 15 
70695 Estació 0 5m 18 0.04 19 
 Estació 0 DCM 14.5 0.03 21 
Taula 2.3.2. Taxes de creixement in situ (dia-1) i temps de generació (dies) en les diferents 
estacions mostrejades. C, estació costanera, F, estació front, O, estació oceànica. 
 La durada màxima de les fases cel·lulars es dóna en l'estació oceànica, tant en 
superfície com en el DCM. La durada mínima es dóna en l'estació costanera a 
superfície. Majoritàriament sembla que la fase que allarga la seva durada és la fase 
G2M, mentre que la fase S, si més no sembla tenir en algunes ocasions una durada 
més curta que s'observa dins del període mostrejat de 24 hores. 
DISCUSSIÓ 
Patró de divisió i durada de les fases. 
 No es poden distingir quan finalitzen les fases de divisió en els cicles de mar 
obert (estació costanera, front i oceànica) en un cicle de 24 hores degut a que tenen 
una durada molt més llarga que un cicle de llum i foscor. Per tant, la taxa de 
creixement pel model de cicle cel·lular no es pot estimar per la manca de les durades 
concretes de les fases cel·lulars i sha estimat el creixement mínim segons el model 
de Vaulot (1992) en que la durada de les fases no és necessaria. Les estimacions de 
la taxa de creixement mínim sempre produeix valors de la taxa de creixement més 
baixos. 
 Contrariament a la situació de la C. furca en el mar, la síntesi de DNA i 
divisió cel·lular en C. furca té lloc en un període preferent, durant el cicle de 24 
hores en les dades obtingudes de la badia dels Alfacs (capítol 3.1). Els màxims de 
les fases cel·lulars G2 i mitosi es donen en les primeres hores de llum. Les màximes 
freqüències de la fase de mitosi estan d'acord amb els resultats previs publicats dels 
cicles cel·lulars d'espècies de C. furca (Weiler, 1976, Olson, 1991, Heaney, 1981). 
El patró de les fases cel·lulars S i G2M és semblant al C. teres (Chang i Carpenter, 
1994), així com la durada de les fases, entre 4 i 9.6 hores.  
Amb la mesura de les fases cel·lulars es va estimar la taxa de creixement pel model 
de cicle cel·lular (vegeu la taula 3.1.3). 
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DATA ESTACIÓ 
Temp
(ºC)
L/D 
(hores)
µ  
(dia-1)
temps 
duplicació(dies) 
TS 
(hores)
TG2M 
(hores)
16 Des 94  Port St.Carles 14 11/13 0.14 4.8 10.1 7.8 
22 Gen 95  St.Carles port 9 10/14 0.13 5.3 4.7 7.3 
8 Feb 95 Port St.Carles 10.9  9/15 0.20 3.4 9.7 5.1 
 Central 0 m 11.2  9/15 0.20 5 6.9 7.2 
 Central 6 m 11.2  9/15 0.35 2.5 5.7 4.3 
22Maig95 Port St.Carles 16 14/10 0.37 2 3.9 3.1 
Taula 3.1.3. (Capítol 3.1). Taxa de creixement in situ (dies-1) de la C. furca i durada de les 
fases del cicle cel·lular S i G2M (hores) a la badia dels Alfacs.
 Sota factors ambientals, especialment llum i deficiència en nutrients, la 
durada de les fases del cicle cel·lular en dinoflagel·lades queda afectada (Olson i 
Graneli, 1991). L'Amphdinium carteri (Olson i Chisholm, 1986) allarga la fase G1 
en cultius de limitació de nitrogen i de llum. El patró de divisió (citocinesi) de la C. 
furca (Weiler i Eppley, 1979) sembla independent de la temperatura (20ºC) i del 
fotoperíode (12:12h L:F) encara que s'exposa que això pot no ser cert en les fases de 
divisió últimes (al final de la citocinesi i la separació cel·lular), que poden durar 
entre 12 hores en cicles de llum i foscor, i fins a 48 hores en condicions de llum 
constant (Chisholm, 1981). Així doncs, les diferències en el patró de divisió en 
Ceratium poden venir influenciades per les condicions experimentals i per l'estat 
observat de les fases de divisió. És particularment important la variació de la durada 
de les fases cel·lulars en la forma com afecta la mesura de la taxa de creixement, per 
això en cada cicle diari s'ha de tenir en compte la mesura de les fases cel·lulars 
perquè en cada situació el valor pot diferir.  
 El cicle cel·lular en el gènere Ceratium (Adams et al., 1984) estaria controlat 
per un rellotge, circadachron, i un punt de transició, cytochron, en què, en 
referència a la llum, el rellotge es posa en marxa per la transició de llum/foscor així 
es defineix el patró temporal de divisió, i el punt de transició de la divisió cel·lular 
pararà la seva divisió sinó tenen la quantitat de llum requerida. En els cicles d'estiu 
en què les hores de llum són superiors als cicles realitzats a l'hivern, no sembla que 
aquest factor sigui el desencadenant de l'allargament de les fases cel·lulars. De la 
mateixa manera que hi ha un punt de transició per a la llum en el cicle cel·lular del 
Ceratium, en algunes dinoflagel·lades autotròfiques poden existir uns disparadors 
del cicle de divisió segons l'estatus nutricional. Per exemple, Alexandrium fundyense
allarga les fases cel·lulars segons les condicions nutricionals (Taroncher-Oldenburg 
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et al., 1997) i s'exposa als efectes sobre la producció dels àcids nucleis en situació 
de manca de nitrogen i fòsfor. 
Taxa de creixement in situ
 L'estimació de la taxa de creixement en les mostres de la badia són 
comparables a les exposades a la bibliografia per a la C. furca 0.16-0.4 div dia-1
(Weiler i Chisholm, 1976, Weiler i Eppley, 1979). L'estimació de taxa de 
creixement mínima en el mar correspondria a temps de generació mínim entre 7 i 21 
dies. Són taxes de creixement específiques baixes en un sistema oligotròfic com pot 
ser el mar Mediterrani. Les taxes de divisió en Ceratium en ambients oceànics 
varien des de 2 dies a un màxim de 2 mesos (Elbrächter, 1973, Weiler i Chisholm, 
1976, Weiler, 1980) encara que en el mar Carib i el mar dels Sargassos, el C. teres
(Chang i Carpenter, 1994) creix a 0.29-0.58 dia-1. Aquestes últimes dades 
coincideixen millor amb les dades de creixement dels cicles cel·lulars mesurats a la 
badia.
El fet que les taxes de creixement de la C. furca en el mar són baixes, 
juntament amb el fet que són organismes que sovint estan presents, suggereix que 
les pèrdues que pateix la població han de ser baixes. Les pèrdues com la depredació 
o la dilució han de ser poc importants perquè la població es mantingui amb les taxes 
de creixement estimades. 
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RESUM 
 El rol de la taxa de creixement in situ de l'Alexandrium minutum en situació 
de proliferació massiva va ser avaluat a port d'Arenys de Mar durant maig-juny de 
1996. El desenvolupament de la proliferació va ser seguit en diferents estacions 
dins de l'àrea. L'àrea adjacent costanera situada fora del port va ser mostrejada per 
descartar la possibilitat d'una proliferació externa. Es varen incubar mostres d'aigua 
en caixes permeables per obtenir la taxa de creixement neta in situ a dos punts de 
mostreig dins del port. Els resultats varen indicar que hi pot haver taxes de 
creixement altes (1.3 divúd-1) durant la fase exponencial, cosa que dispara una 
proliferació massiva. En el període de manteniment van donar-se amb més 
freqüència taxes de creixement moderades (<0.5 divúd-1). Les màximes densitats 
cel·lulars (20 * 106 cèl·lules l-1) es varen donar en el punt de mostreig on les taxes 
de creixement varen ser més baixes (0.2-0.4 div d-1). L'acumulació física (força del 
vent, advecció) i aspectes específics de les estratègies de vida dels organismes, com 
la migració, podrien explicar l'increment de població en el lloc de mostreig. 
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2.4                                                                    
INTRODUCCIÓ 
 Les proliferacions massives de dinoflagel·lades són considerades moltes 
vegades com a acumulacions de poblacions de creixement lent i baixa depredació. 
Les elevades concentracions cel·lulars de dinoflagel·lades en les marees roges 
excedeixen la taxa real de divisió cel·lular d'aquestes espècies. Així doncs, es 
generalitza que les proliferacions massives de dinoflagel·lades no són el resultat 
d'altes taxes de divisió, sinó que són el resultat de la interacció amb el medi físic i 
les estratègies específiques dels organismes, com ara migracions verticals i la 
advecció (Seliger et al., 1970, Tyler i Seliger, 1978, Seliger et al., 1979, Seliger et 
al., 1981, Tyler i Seliger, 1981, Anderson i Stolzenbach, 1985). Les taxes de 
creixement de dinoflagel·lades descrites en la literatura són baixes respecte d'altres 
espècies fitoplanctòniques (Tang, 1995 i Tang, 1996), encara que en condicions 
concretes de cultius s'han descrit taxes de divisió màximes de fins a 3.5 div dia-1
(Smayda, 1995). Pocs treballs tenen vàries observacions in situ de la taxes de 
creixement en un període temporal important com són les proliferacions massives 
de dinoflagel·lades. El seguiment d'aquests esdeveniments temporal i espacialment 
és molt difícil. Les mesures de creixement són normalment dades discretes, en 
punts discrets i seria ideal una sèrie d'aquestes mesures en diferents àrees per a 
entendre millor la dinàmica de les poblacions. Els mètodes de les incubacions amb 
difusió s'han aplicat en nombrosos estudis d'ecologia del fitoplàncton i permeten 
caracteritzar els diferents punts en funció de la capacitat per al creixement dels 
organismes. L'objectiu experimental que es presenta en aquest treball fou avaluar 
com creixia l'A. minutum en una situació de desenvolupament massiu en diferents 
punts mitjançant el mètode de les incubacions amb difusió (Owens et al., 1977, 
Furnas, 1982) com a mesura directa de la taxa específica de creixement dels 
organismes.  
MATERIALS I MÈTODES 
L'A. minutum va ser seguit durant les fases de desenvolupament, 
manteniment i fi de la proliferació en diferents estacions al port dArenys de Mar 
des del 13 de maig fins al 3 de juny de 1996. 
El port d'Arenys de Mar està situat a 41º 34.3' N -2º 32.4' E. Té una 
profunditat de dàrsena de 3-4 m, 5-6 m a la boca i 4 m a l'avantport. El total d'aigua 
abrigada en el port és de 134 000 m3. Un dic orientat a llevant i un altre a ponent 
tanquen la bocana de 100 m d'amplada i 5 m de calat. Brolla aigua dolça en alguns 
punts. 
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Figura 2.7. Mapa del port d'Arenys de Mar. Els números indiquen les estacions 
mostrejades. 
 La composició despècies i labundància daltres dinoflagel·lades va ser 
seguida a les estacions 1 i 2, ja que varen reemplaçar l'A. minutum al final de la 
proliferació. Es varen obtenir mostres de superfície de quatre estacions (1, 2, 4, 5) i 
de fora el port (3) cada 3, 4 i 6 dies. La fixació i recompte es fa realitzar com 
s'exposa al capítol 2. Es varen prendre mesures de temperatura i salinitat, i es varen 
prendre mostres per l'anàlisi de nutrients inorgànics. 
Taxa de creixement d'A. minutum  
 Es varen incubar mostres daigua en dos punts del port (1, 2) per a 
lavaluació de les taxes de creixement des del 13 d'abril fins al 3 de juny amb 
caixes de difusió permeables 250 mL (amb una superfície permeable de 50 cm2
duna porositat de 10 µm). Les caixes per duplicat varen ser ompertes amb les 
mostres daigua i mantingudes submergides a 0.25 m de profunditat amb l'ajut d'un 
pes. El corrent de l'aigua donava el moviment necessari per a l'intercanvi de l'aigua 
a través de les membranes.  Les incubacions es varen fer in situ per exposar la 
població de dinoflagel·lades a la irradiancia, el fotoperíode i la temperatura 
ambiental. 
Es va observar un nombre significant de zooplàncton (ciliats, tintínids, copèpodes i 
dinoflagel·lades heterotròfiques), per tant es varen fer incubacions amb correccions 
(filtratge per 60 µm) i sense correccions pel zooplàncton durant les incubacions del 
16 al 20 maig i 20 al 23 maig a l'estació 1. Encara que el rang de mida d'algunes 
110                                                       Capítol 
2.4                                                                    
espècies de zooplàncton es pot sobreposar a la mida del fitoplàncton, es va 
considerar que un filtratge per 60 µm era satisfactori per treure els herbívors grans, 
mentre que permetia passar una gran proporció de cèl·lules d'A. minutum. 
El mostreig de les caixes i l'estimació de la taxa de creixement neta es varen fer 
com s'exposa en el capítol 2. 
RESULTATS 
 Els resultats relacionats amb el seguiment de les concentracions cel·lulars en 
relació als paràmetres físics i químics (temperatura, salinitat i nutrients inorgànics 
dissolts) estan publicats en el treball: Delgado,M., Garcés, E., Vila,M. y Camp,J. 
(1997) Dinámica espacio-temporal de una proliferación de Alexandrium minutum
en el puerto de Arenys de Mar. Proceedings V Reunión Ibérica sobre Fitoplancton 
tóxico y Biotoxinas. 6,7 Febrer 1997, Vigo.  
 Les mostres de superfície de les diferents estacions interiors del port mostren 
una fase exponencial (les primeres setmanes de maig), una fase estacionària (20 de 
maig) i una fase de decaiguda (final maig i juny) de la proliferació d'A. minutum
durant dos mesos de monitoratge intensiu, (fig.2.4.1). 
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Figura 2.4.1. Densitats cel·lulars d'A. minutum a les diferents estacions del port. 
 Les màximes concentracions cel·lulars (20*106 cèl·lules l1) varen ser 
trobades a lestació 2 el dia 20 de maig amb una coloració de laigua entre 
vermellosa i marronosa molt evident i una extensió de 500 m2.  A lestació 4, amb 
menys coloració, es va arribar a una densitat cel·lular d'1*106 cèl·lules l-1 per les 
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mateixes dates. A l'estació 1 les màximes densitats cel·lulars varen ser d'1*106
cèl·lules l-1 el 23 de maig. La coloració de laigua va ser sempre associada a una 
densitat cel·lular superior de 106 cèl·lules l-1. Les densitats cel·lulars a la boca del 
port (estació 5), varen ser sempre més baixes que les estacions interiors amb 
concentracions de 104 cèl·lules l-1 trobades només en la fase de decaiguda de la 
proliferació. Fora del port (estació 3), només es varen trobar cèl·lules en el període 
final de la proliferació amb concentracions molt baixes (1  000 cèl·lules l-1). 
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Figura 2.4.2. Densitats cel·lulars de les dinoflagel·lades A. minutum, Scrippsiella sp., 
Prorocentrum micans i Prorocentrum triestinum a les estacions 1 i 2 durant el 
període de mostreig.
Les densitats daltres dinoflagel·lades en el punt 1 i el punt 2 es mostren en 
la fig. 2.4.2. Es varen trobar les màximes densitats de P.micans, P. triestinum i
Scrippsiella sp. en el punt 2 en el període del 16-20 de Maig.  
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 Els guanys i les pèrdues que es varen donar en la població fora de les 
incubacions es varen utilitzar com a mesura de la taxa de creixement de la 
població. Els guanys i pèrdues en concentració cel·lular dins les incubacions, no 
afectats pels increments (o decrements) cel·lulars deguts a la dilució, es varen 
utilitzar com a taxa de creixement de les cèl·lules. Aquestes dues estimes es 
referiran com a µ població (a fora) i µ cèl·lules (a dins) respectivament (vegeu taula 
2.4.1). 
Estació Data µ població µ cèl·lules 
1 13-16 Maig  0 0 
 16-20 Maig  1.07  1.29 
 20-23 Maig   0.48  1.01 
 23-28 Maig  -0.63  -0.50 
 28-3 Juny  -0.91   
2 13-16 Maig  0.13 0 
 16-20 Maig  1.21  0.37 
 20-23 Maig -1.06  0.16 
 23-28 Maig -0.70   
 28-3 Juny     
4 30-9 Abr 0.45  
 9-13 Maig 0  
 13-16 Maig 0.39  
 16-20 Maig 0.4  
 20-23 Maig -0.86   
 23-28 Maig -0.45  
 28-3 Juny -0.35  
5 13-16 Maig 0  
 16-20 Maig  0.42  
 20-23 Maig  0.70  
 23-28 Maig  -0.64  
 28-3 Juny  -0.38  
Taula 2.4.1. Taxa de creixement de l'A. minutm a les estacions 1, 2, 4, 5 dins del port. µ 
població és la taxa de creixement basada en l'increment de la població (fora) i 
µcèl·lules és l'increment en les incubacions (a dins). La taxa de creixement està 
expressada en div dia-1. 
 En el primer període de mostreig (del 13 al 16 maig) no es va donar un 
creixement significatiu ni a dins ni fora de les caixes en les dues estacions de 
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mostreig. Del 16 al 20 maig, el creixement va ser més alt i similar dins i fora de les 
incubacions en l'estació 1. En aquest període va tenir lloc la fase exponencial de la 
proliferació. En l'estació 2, el creixement a dins va ser moderat, mentre que 
lincrement de la població a fora va ser alt. Del 20 al 23 de maig, el creixement a 
dins va ser més alt que a fora en l'estació 1. El creixement a dins va ser baix, i la 
població va començar a partir pèrdues en nombre cel·lular a lestació 2. Des del 23 
maig, les pèrdues varen ser més altes que els guanys de la població en ambdues 
estacions, dins i fora de les incubacions. Aquest període correspon a la fase final de 
la proliferació. 
 Lincrement en densitat cel·lular en laigua filtrada (60 µm) per treure els 
possibles herbívors va ser una mica més gran que laigua no filtrada (1.3 vs. 1.4 
dia-1 i 1.1 vs. 1.3 dia-1) encara que en l'observació microscòpica de les espècies de 
zooplàncton no es va donar cap prova de la depredació. 
 La taxa de creixement basada en l'increment de la població en les 
incubacions de les dinoflagel·lades acompanyants en la proliferació d'A. minutum a 
les estacions 1 i 2 de dins del port es mostren en la taula 2.4.2. De les 
dinoflagel·lades, només el P. triestinum presenta taxes de creixement postives i en 
alguns casos elevades en el punt 1. 
Estació Data Scrippsiella sp P. micans P. triestinum 
1 13-16 Maig -1.23 -0.46 1.94 
16-20 Maig -0.85 -0.42 0.96 
20-23 Maig -1.05 0.12 0.22 
23-28 Maig -0.53 -0.05 0.57 
28-3 Juny -0.63 -0.15 0.13 
2 13-16 Maig -0.37 0.55 0.14 
16-20 Maig -0.27 -0.16 1.03 
20-23 Maig -0.65 0.67 1.10 
23-28 Maig -0.98 -0.07 0.24 
28-3 Juny -0.78 0.08 -0.87 
Taula 2.4.2. Taxa de creixement basada en l'increment de la població a les incubacions de 
les dinoflagel·lades acompanyants en la proliferació d'A. minutum a les estacions 
1 i 2 de dins del port. La taxa de creixement està expressada en div dia-1. 
114                                                       Capítol 
2.4                                                                    
DISCUSSIÓ 
 Les altes densitats de poblacions fitoplanctòniques poden ser degudes a 
diferents factors biològics i físics. Smayda (1995) proposa en forma d'equació 
aquests processos:  
densitat de població = taxa de creixement cel·lular + reclutació de cèl·lules 
(acumulació física, migració - rentat) - mortalitat - sedimentació - depredació.  
 La combinació d'aquests factors en l'espai i en el temps dóna lloc a les 
taques de fitoplàncton. Les diferents taxes de creixement en l'espai poden suggerir 
les diferents concentracions de les poblacions trobades en punts mostrejats. En 
canvi, en daltres punts, només la taxa de creixement cel·lular no pot explicar la 
densitat de població i se suggereixen altres processos independents del creixement 
en aquests punts. En la fase exponencial de la proliferació, el creixement de 
població d'A. minutum en el punt 1 està d'acord amb el creixement cel·lular estimat 
en les incubacions. En la fase estacionària (del 20 al 23 de maig), el menor 
creixement de població respecte al creixement cel·lular indicaria una pèrdua 
deguda probablement a l'exportació de cèl·lules cap a altres punts de l'àrea. En el 
punt 2, les elevades concentracions de població (del 16 al 20 de maig), no poden 
ser degudes a un creixement in situ, ja que el temps de duplicació de la població és 
força més baix del que s'espera. Això suggereix que diferents factors com els físics 
i l'acumulació activa dels organismes expliquin la taca d'alta densitat cel·lular en 
aquest punt. El punt 2 ve caracteritzat pel fet de ser un lloc d'acumulació a causa de 
la posició de l'estació al port, ja que hi haurà probablement un flux d'aigua cap a la 
sortida, en la direcció que es troba aquest punt. El moviment de l'aigua i la direcció 
del vent local observat en els dies de mostreig fa que sigui un cul-de-sac. Se 
suggereix una advecció de la població crescuda en altres punts de l'àrea (1, 4) cap 
al punt 2, i no es descarten processos biològics d'acumulació com els moviments 
actius dels organismes (Kamykowski, 1981) que participarien en el reclutament 
cel·lular.  S'han descrit migracions verticals en A. minutum (Delgado et al., 1998), i 
de fet es consideren com un factor important en la formació de taques en marees 
roges i altres proliferacions com en Prorocentrum mariae-lebouriae (Seliger et al., 
1979, Tyler i Seliger, 1981) en Pyrodinium bahamense (Seliger et al., 1970), 
Alexandrium tamarense i Heterocapsa triquetra (Anderson i Stolzenbach, 1985). A 
més, es dóna una major concentració cel·lular de les altres espècies de 
dinoflagel·lades en el punt 2 que en el punt 1.  
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 La comparació de resultats previs publicats de taxes de creixement en 
proliferacions de dinoflagel·lades en el camp es fa difícil, pel fet que n'hi ha pocs 
en la literatura. Les taxes disponibles de creixement dels organismes provenen 
d'experiments de cultiu en què les condicions de llum, temperatura i nutrients són 
controlades, mentre que les estimacions en el camp depenen de diverses 
fluctuacions. Las taxes de creixement per a espècies d'Alexandrium en cultiu varien 
des de 0.2 div dia-1fins a 0.45 div dia-1 per A. minutum (Cannon, 1995, 
Mascarenhas et al., 1995), 0.50 div dia-1 per A. catenella (Matsuda et al. 1995), 
0.67 div dia-1 per A. fundyense (Kulis, com. per.).  Encara que les estimacions de 
creixement no excedien taxes majors d'1 div dia-1 no es poden descartar altes taxes 
de creixement en condicions particulars com l'estimada en A. tamarense d'1.3 div 
dia-1 (Smayda, 1995).  En aquest estudi i en una proliferació d'A. minutum al port 
de Vilanova i la Geltrú al Febrer, 1996, les taxes de creixement varen excedir l'1 
div dia-1 vàries ocasions.
 El mecanisme clàssic de control de la població per depredació es pot 
descartar en aquest cas, però l'efecte s'ha de que tenir en compte, ja que totes les 
incubacions excepte aquelles que es varen filtrar expressament, es varen fer amb el 
total de la població fitoplanctònica. Per conèixer la importància de la depredació en 
A. minutum, s'hauria de portar a terme experiments específics amb diferents 
espècies zooplanctòniques atès que la pressió de la depredació en espècies tòxiques 
no està del tot entesa (Bagøien et al., 1995, Lush i Hallegraeff, 1995, Teegarden i 
Cembella, 1995). 
 L'inici de la fase final pot produir-se per l'autoombreig del mateix 
organisme, la competició entre espècies i/o l'encistament cel·lular (processos 
sexuals, envelliment de la població). És poc probable que es degui a limitació per 
nutrients o bé a la depredació.  L'autoombreig es produeix en altes densitats 
cel·lulars com ocórre en el punt 2. La competició pel nínxol ecològic pot donar-se 
en el camp, les diferències en les taxes de creixement entre espècies i las pèrdues 
prediuen quina espècie té avantatge en el mateix ambient. Per exemple, es coneix 
que P. micans té un avantage competitiu sobre A. minutum en aigües de baixa 
salinitat (Cannon, 1995). En el nostre estudi, va ser P. triestinum que va presentar 
unes taxes de creixement postitives i elevades al mateix temps que les densitats d'A. 
minutum decreixien tant en el punt 1 com el punt 2. 
 En conclusió, els resultats suggereixen que quan els processos físics i 
biològics van plegats, el procés samplifica. Hem vist com l'increment cel·lular per 
creixement incrementa la població que a la vegada es pot veure concentrada per la 
física de laigua, cosa que pot induir a l'agregació en taques. Les taques en les 
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proliferacions de dinoflagel·lades vénen donades, doncs, pels dos tipus de 
processos. 
 Cal destacar que en el treball mencionat anteriorment sobre la dinàmica 
espai-temps de la proliferació de l'A. minutum arriba al mateix tipus de conclusió. 
Des del punt de vista de les distribucions de població relacionades amb els factors 
físics i químics, hom s'adona que les màximes concentracions cel·lulars assolides 
en alguns punts del port possiblement tenen molt a veure amb l'agregació en l'espai 
dels organismes. Aquesta agregació pot ser deguda a una redistribució com a 
conseqüència del moviment de l'aigua i de la morfometria de l'àrea o als 
mecanismes biològics, com per exemple el moviment dels organismes mateixos 
(migració vertical). Els llocs on es localitzen les majors concentracions cel·lulars 
no han de coincidir necessàriament en el lloc on s'han desenvolupat o crescut.
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 La supervivència de les dinoflagel·lades sassocia amb lestratègia de la K, 
on una multiplicació relativament parsimoniosa es combina amb una natació 
constant o alguna altra manera de sobreviure en un entorn relativament pobre en 
recursos. Un cop mesurades les taxes de creixement reals podem veure que dins 
d'aquesta afirmació general, les maneres de sobreviure, adaptacions o estratègies
fan que les dinoflagel·lades siguin protagonistes en un moment i lloc determinat. 
 Dins de les adaptacions que presenta aquest grup es troben, el comportament 
mòbil (fototaxi, migració vertical, patró de natació, agregació), la diversitat 
nutricional (tendències mixotròfiques), els cicles de vida, les estratègies 
fotoadaptatives, la competència interespecífica al·leloquímica, i els mecanismes de 
defensa antipredació. Aquests mecanismes fan situar a les dinoflagel·lades en 
nínxols molt concrets que no ocupen d'altres organismes fitoplanctònics. 
 Les adaptacions que s'ha tractat preferntement en aquesta tesi han estat la del 
comportament mòbil i els cicles de vida. 
 El comportament mòbil és un aspecte important com a factor de 
concentració cel·lular en les capes il·luminades en la columna d'aigua per tant s'ha 
de conèixer en quin factor pot contribuir en els proliferacions. Les migracions 
verticals és una característica ben reconeguda en les dinoflagel·lades (Seliger et al., 
1970, Lombard i Capon, 1971, Rasmussen i Richardson, 1989, Kamykowski, 
1995) i fan interaccionar els organismes amb el moviment de l'aigua, picnoclines, 
vent, llum, condicions que determinen la distribució en una escala de temps més 
petita que la del creixement i depredació. La migració vertical aporta uns beneficis 
per l'espècie.  Moltes dinoflagel·lades, d'aigua dolça així com marines tendeixen a 
migrar dalt i baix de la columna d'aigua amb un ritme circadià. Es dóna el cas que 
la ritmicitat de la migració diaria estigui a la vegada relacionada amb la divisió 
cel·lular (Olson i Graneli, 1991). Les migracions es correlacionen doncs, amb 
factors com absorció de nutrients, assimilació de nitrat en foscor, divisió cel·lular 
en situacions de fortes haloclines i nutriclines. Els primers treballs consideraven les 
migracions com una fototaxi simple, però, encara que la fototaxi pot jugar un paper 
en alguns casos, la migració vertical diària pot estar influenciada pel metabolisme 
(Kamykowski i Yamazaki, 1997). Per tant, encara que no es nega l'existència dels 
ritmes circadians, els ritmes podrien convertir-se en secundaris o posats a zero quan 
hi ha un estrès ambiental en el cicle de vida de les cèl·lules, de fet es posa en dubte 
si les dinoflagel·lades són esclaves de les "taxis" programades o influeixen més les 
condicions ambientals. 
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En els capítols 3.1, 3.2 i 3.3 es presenta el comportament mòbil de 
Gyrodinium corsicum, Ceratium furca, i dAlexandrium taylori. 
 El seguiment dels cicles de vida de dinoflagel·lades entra a formar part 
important del nostre estudi per obtenir coneixement de les espècies. Dins dels 
paràmetres biològics que intervenen en la formació de proliferacions s'ha de 
considerar les formes de resistència que poden germinar en períodes de temps llarg 
o curt. Per tant l'obtenció de cists de resitència/temporals, germinació d'aquests, 
seguiment de les cèl·lules vegetatives (cicle cel·lular), dormició de les cèl·lules de 
resistència, ens dóna informació de la biologia dels organismes per veure la 
dinàmica que porten les poblacions. La informació sobre el cicle biològic de 
l'Alexandrium taylori s'exposa en el capítol 3.2. La importància de còneixer el cicle 
cel·lular en les dinoflagel·lades i els comportaments que presenten ajuden a 
explicar les distribucions observades al camp de les espècies, així com el seu 
comportament, durada de la proliferació i la possible interacció que pot tenir amb 
les condicions ambientals. En el capítol 3.3 i 3.4 s'exposa la hipòtesi de 
funcionament de la proliferació de l'Alexandrium taylori en funció del 
comportament i distribució que presenta la població. 
METODOLOGIA 
 La metodologia d'aquesta part de la tesi ha estat molt concreta segons els 
casos estudiats, s'han fet seguiments espacials i temporals a diferentes escales, dels 
organismes i de la seva relació amb els paràmetres físics. S'han realitzat 
experiments concrets de laboratori i al camp.  La variació d'aquest estudi ens porta 
a no generalitzar la metodologia que està exposada dins de cada capítol d'aquesta 
part.  
 En general, la tasca de laboratori s'ha centrat en la microscopia òptica per 
l'identificació d'organismes, contatges cel·lulars, en la microscopia electrònica de 
transmissió, per l'observació d'estructures internes i en la microscopia electrònica 
de rastreig per l'observació d'estructures externes. S'han seguit tècniques 
d'aïllament cel·lular per obtenir cultius. S'han utilitzat tincions específiques per a 
diferenciar estats cel·lulars i s'ha dut a terme una experiementació concreta com les 
columnes de migració, cicles de llum/foscor, creixement a diferentes temperatures, 
i moviment. 
 En el camp, la metodologia a seguir per l'obtenció de la taxa de creixement 
ha estat els cicles diaris per l'observació del cicle de divisió cel·lular dels 
organismes. S'han fet distribucions espacials (des de quilòmetres a distribucions 
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fines a la columna d'aigua) i temporals (des de cicles anuals, mensuals, diaris fins 
cicles horaris) a diferent escala. S'ha fet una experimentació molt específica pel 
seguiment dels cicles de vida dels organismes, com per exemples les trampes de 
sediment per obtenir les taxes d'encistament/excistament d'estats cel·lulars de 
l'Alexandrium taylori. D'altres experiments concrets han servit per conèixer més 
sobre la fisiologia de les dinoflagel·lades, com per exemple taxes fotosintètiques in 
situ, experimentació sobre l'heterotrofisme. 
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RESUM 
La Gyrodinium corsicum (Paulmier et al., 1995), recentment descrita com a 
espècie nova, va desenvolupar una proliferació massiva a la badia dels Alfacs al 
delta de l'Ebre (Mediterrani NW) del desembre de 1994 a l'abril de 1995. La 
incidència va estar acompanyada per un període inicial d'estabilitat de l'aigua, baix 
flux d'aigua dolça a la badia i pel creixement positiu de l'organisme en tot el 
període estudiat. Les densitats més altes de G. corsicum es varen trobar en les 
estacions dels fons de la badia en tot el període de la proliferació. La taxa 
específica in situ de creixement de la G. corsicum varia de 0.94 dies-1 en les fases 
inicials de la proliferació a 0.3 dies-1 quan la població estava desenvolupada. La 
Ceratium furca va ser una dinoflagel·lada acompanyant en tot el període de la 
proliferació de la G. corsicum. La C. furca va mantenir la població cel·lular amb 
taxes de creixement in situ de 0.2-0.37 dies-1 i va mostrar migració vertical diària. 
Les taxes de creixement més altes i les màximes densitats cel·lulars de la C. furca
es varen trobar a la badia al maig i en relació a l'increment de la temperatura. La 
hipòtesi del llarg manteniment de la G. corsicum en la badia es proposa com una 
combinació de les altes taxes de creixement i la permanència de la població a les 
estacions fondes de la badia en una situació de poc flux d'aigua. Les altes taxes de 
creixement en superfìcie varen suggerir que la distribució de la població al fons pot 
ser descrita com un procés d'acumulació de la població cel·lular. El manteniment de 
la població de la C. furca en la badia, a pesar del creixement lent, hi contribuiria la 
constància dels valors de creixement i la migració vertical. 
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INTRODUCCIÓ 
 Des de 1994 fins mitjans de 1995, es va fer el seguiment de la distribució de 
dues espècies de dinoflagel·lades que varen coexistir, la Gyrodinium corsicum i la 
Ceratium furca a la badia dels Alfacs (delta de l'Ebre, Mediterrani NW) per 
entendre les caracterísitiques ecològiques que ajuden al manteniment de la 
població. La G. corsicum és una dinoflagel·lada petita (de 15 a 24 µm de llargada i 
de 12 a 18 µm d'amplada) que ha estat descrita recentment (Paulmier et al., 1995) i 
que prolifera en la badia dels Alfacs des de 1994. El fenomen va acompanyat per la 
mortalitat de peixos d'aqüicultura i de fauna de la badia. La toxicitat de la G. 
corsicum, però, no està caracteritzada, encara que en densitats cel·lulars molt altes 
pot produir potencialment condicions de toxicitat o anoxia. Les proliferacions es 
donen en els mesos d'hivern i és comú trobar altes densitats cel·lulars en la capa 
fonda de la badia (de 5 a 6 m) i en les estacions més interiors. 
La C. furca és una dinoflagel·lada gran (de 180 a 200 µm de llargada i de 40 
a 35 µm d'amplada) que és present tot l'any en la badia dels Alfacs i que va 
acompanyar en tot el període de proliferació i postproliferació de la G. corsicum. El 
comportament de la C. furca és completament diferent del de la G. corsicum en 
relació a la distribució de població. La migració vertical d'aquesta espècie ja està 
descrita (Olson i Graneli, 1991) però els treballs de camp són escassos. 
 En aquest capítol es descriuen els patrons distribucionals de la G. corsicum i 
de la C. furca en la badia dels Alfacs i la seva taxa de creixement in situ durant el 
seguiment temporal, per explicar el manteniment de la població de dues espècies 
coexistents i de característiques diferents. En relació a les taxes de creixement in 
situ hi ha pocs estudis que presentin estimacions durant esdeveniments temporals 
grans com poden ser les proliferacions de dinoflagel·lades, ja que el seguiment 
espacial i temporal d'aquests fenòmens pot ser difícil. Les mesures de creixement 
tendeixen a aportar valors discrets en localitats mostrejades discretes, mentre que, 
per donar una idea millor de la dinàmica de població, seria ideal tenir sèries de 
mesures preses en diferents llocs i moments (Reguera et al., 1995). En aquest cas, 
els resultats de les taxes de creixement poden ajudar a comprendre la diferent 
distribució de les dues espècies a la badia. 
 Juntament amb la resposta mòbil de les dues espècies, la migració vertical 
contribueix, en part, a les distribucions horitzontals de la població de 
dinoflagel·lades (Seliger et al., 1970, Tyler i Seliger, 1981). 
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MATERIALS I MÈTODES 
Àrea d'estudi 
 La badia dels Alfacs (delta de l'Ebre) és una extensió d'aigua marina 
confinada oberta al mar Mediterrani. Els Alfacs té una àrea superficial de 49 km2 i 
una fondària mitjana de 3.13 m. La boca de la badia té una amplada de 2 km. Els 
marges envolten una plataforma (18 km2), que té pendent suau des de 0 a 1.5 m, 
amb una profunditat mitjana de 0.64 m i que connecta per un pendent més 
pronunciat a la cubeta central amb una profunditat mitjana i màxima de 3.16 i 6.5 
m respectivament i una àrea de 31 km2. La part nord de la plataforma ocupa 6 km2, 
té un sediment molt fi que està quasi totalment cobert (90 %) per herbeis densos de 
macròfits, principalment Cymodocea nodosa. Els sediments de la part est i sud 
d'una extensió de 12 km2, són arenosos, amb una cobertura de la vegetació del 10 
% (Perez i Camp, 1986). La badia rep aportacions d'aigua dolça per la plataforma 
nord (275*106 m3 per any) procedents dels excedents de reg dels camps entre abril 
i octubre, i molt menys durant la resta de l'any, a causa de l'estacionalitat del cultiu 
d'arròs. Aquesta aigua porta considerables quantitats de nutrients inorgànics i 
matèria orgànica a la badia (Camp i Delgado, 1987, Prat et al., 1988).  
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Figura 3.1.1. Mapa de la badia dels Alfacs amb la localització de les estacions 
mostrejades. 
 Els Alfacs és un estuari particularment estratificat tipus B (Pritchard, 1955). 
L'estructura hidrogràfica de la badia presenta una estratificació dominada per 
salinitat, amb una capa superficial (0 fins a 2-3 m fons) de baixa salinitat (30-35 
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) més o menys pronunciada amb moviment de sortida i una capa fonda salada 
(36-38 ) amb un moviment d'entrada. La barreja total de les dues capes és rara i 
passa en cas que es donin vents forts (del nord-oest). La reestratificació es dóna en 
48 hores després que el vent cessi i implica una exportació d'aigua barrejada que és 
substituïda per aigua marina de fora la badia. Amb absència de vent fort, 
l'intercanvi entre la badia i el mar obert es deu principalment a la circulació 
d'estuari típica amb un intercanvi de volum de 5-15*106 m3 dia-1 (Camp, 1994). 
 La salinitat mitjana de la badia, així com la de la capa superior que surt o la 
inferior que entra no presenta diferències significatives entre el període de canals 
oberts (aportacions d'aigua dolça altes) i el període de canals tancats (aportacions 
d'aigua dolça minses). Això comporta una variació important en els temps de 
renovació de l'aigua de la badia i, per tant, en els fluxos d'aigua superficial i de 
fons. La intensitat dels fluxos es relacionaria doncs significativament amb els 
excedents hídrics de cada període que per tant, serien molt inferiors durant els 
períodes de baixos aports o hivernals. 
 La temperatura de l'aigua de l'estuari és més baixa que la del mar en hivern i 
més alta a l'estiu, i arriba a valors de 24-28 º C en els mesos més càlids. Les altes 
concentracions de nutrients en la badia degut als aports (Delgado i Camp, 1987) 
afavoreixen el desenvolupament de denses poblacions de fitoplàncton. La 
concentració de clorofil·la a en la badia durant un cicle anual varia amb grans 
diferències espacials i temporals entre 1 i 15 µg l-1 (Delgado, 1987) . 
SUPERFÍCIES (km2)  
 Total 49 
  Plataforma 18 
  Nord 6 
  Sud i est 12 
  Cubeta central 31 
VOLUM D'AIGUA (m3)  
 Total 153 * 106 
 Entrada aigua dolça anual   275 * 106 
FONS (m)  
 Mitjana de la badia 3.13 
 Màxim de la badia 6.5 
 Mitjana de les plataformes  0.64 
 Mitjana de la cubeta central 3.17 
CARACTERÍSTIQUES HIDROLÒGIQUES  
 Temperatura de l'aigua (mitjana anual)  18.2 ºC 
 Temperatura de l'aigua (abril-novembre) 22.0 ºC 
 Salinitat 0-2 m (mitjana anual) 35 g l-1
 Salinitat 2-4 m (mitjana anual) 37 g l-1
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Taula 3.1.1. Principals característiques de la badia dels Alfacs. 
 El monitoreig de les proliferacions massives a la badia dels Alfacs i al port 
de Sant Carles de la Ràpita es basa en una mostra setmanal de diferents punts de la 
badia durant tot l'any. En el moment d'altes densitats cel·lulars es va seguir un 
mostreig espacial amb distribucions més fines verticals. Els mostretjos de 
distribucions espacials es varen fer a diferents punts de la badia durant tot el 
període de la proliferació massiva de la G. corsicum en els mesos de desembre, 
gener i febrer. Es varen mostrejar les columnes d'aigua metre a metre en el punt 
central de la badia i a la boca a les 12, 18 i 6 hores dels dies 20 i 21 de febrer. Les 
mostres d'aigua dels perfils verticals varen ser preses amb una bomba submergible i 
amb ampolles Niskin. Immediatament es va fixar amb formol (1 %) un volum de 
mostra de 75 ml i es varen sedimentar 50 ml per al comptatge de cèl·lules. Tant la 
temperatura com la conductivitat varen ser mesurades amb un sensor WTW. 
 Per a l'estimació de la taxa de creixement in situ per a l'ànalisi del cicle 
cel·lular (capítol 2) es varen obtenir mostres amb una xarxa de 10 µm cada dues 
hores durant un cicle de 24 hores al port de Sant Carles de la Ràpita en tres 
ocasions (durant el desenvolupament, el manteniment i la fi) de la proliferació 
massiva de la G. corsicum, (dies 16.12.94, 22.01.95, i 8.02.95) així mateix, en 
aquesta últim data es va mostrejar el punt central de la badia dels Alfacs a 0 i 6 
metres. Al punt central del fons de la badia va ser on es va trobar les més altes 
concentracions de la dinoflagel·lada en tot el període de la proliferació massiva. La 
durada de les hores de llum i foscor fou de 13 i 11 hores en el mes de desembre de 
14 i 10 en el mes de gener, i de 15 i 9 en el mes de febrer.  
 Les mostres per a la mesura del DNA varen ser fixades com s'exposa en el 
capítol 2. Les mesures de fluorescència es varen fer en cèl·lules de G. corsicum i C. 
furca de mostres del punt central de la badia i del port. L'anàlisi dels histogrames 
per obtenir la taxa de creixement in situ està desenvolupada en el capítol 2. Pel 
creixement diari obtingut pel mètode de l'anàlisi de cicle cel·lular vàrem estimar la 
proporció de cèl·lules en les fases S, G2 i M com el terme final de la divisió 
cel·lular i la durada d'aquestes fases utilitzant les equacions 12 i 13 (capítol 2). El 
creixement mínim de la població segons Vaulot (1992) va ser calculat amb la 
fracció màxima de SG2M durant les 24 hores de mostreig, utilizant l'equació 11. 
 Encara que l'abundància natural de C. furca és baixa, hi ha suficients 
cèl·lules en les mostres de xarxa per a unes anàlisis de DNA i del cicle cel·lular, i 
això és un avantatge de les taxes de creixement in situ enfront d'altres mètodes. 
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RESULTATS
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Figura 3.1.2. Temperatura i salinitat en l'estació central de la badia dels Alfacs (superfície 
i fons) durant el període estudiat. 
 Els resultats del monitoreig setmanal mostren la variació temporal de la 
temperatura i de la salinitat en l'estació central de la badia d'Alfacs de desembre de 
1994 a juny de 1995 (fig 3.1.2). Es presenten les densitats cel·lulars del G. 
corsicum (Fig 3.1.3 a), C. furca (Fig 3.1.3 b), les dinoflagel·lades totals excepte G. 
corsicum (Fig 3.1.4 a) i les diatomees totals (Fig 3.1.4 b). 
  La temperatura va variar entre 7 ºC al gener i 20 ºC al juny. La salinitat 
superficial en l'estació central va variar entre 32.2 psu a 35.5 psu. Els valors més 
baixos es varen donar al desembre i entre abril i juny. Els valors de salinitat al fons 
de l'estació central varen variar entre 35 a 37 psu al llarg de l'any. Durant els dos 
últims mesos de 1994, hi va haver un període de calma, amb l'aigua estratificada 
amb diferències de salinitat entre superfície i fons entre 2 i 4 psu. A principi de 
gener, hi va haver un fort vent, les temperatures varen baixar fins al mínim i va 
haver-hi una barreja d'aigua. Entre final de gener i febrer, hi va haver una 
estratificació per salinitat (0.5-1 psu de diferència), fins a mitjan abril, quan les 
temperatures varen augmentar. El procés següent va ser de forta estratificació (2-3 
psu de diferència) i d'augment de les temperatures al maig i juny. L'aigua 
superficial va ser sempre menys salina que l'aigua més fonda. 
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Figura 3.1.3. a. Densitats cel·lulars de la Gyrodinium corsicum al port de Sant Carles  i a 
l'estació central de la badia (a 0 i 6 m) durant el període estudiat. b. Densitats 
cel·lulars de la Ceratium furca al port de Sant Carles i en l'estació central de la 
badia durant el mateix període. Les fletxes marquen les dates en què es va fer el 
mostreig per la mesura de taxa de creixement.  
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Figura 3.1.4. a. Densitats cel·lulars de les dinoflagel·lades totals a l'estació central de la 
badia ( a 0 i 6 m) durant el període estudiat. b. Densitats cel·lulars de les 
diatomees totals a l'estació central de la badia (a 0 i 6 m) durant el mateix 
període.  
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 Als mesos finals de 1994, hi va haver un període de calma en què l'aigua va 
estar estratificada amb diferències de salinitat entre superfície i fons de 2 a 4 psu. 
Durant aquest període, les dinoflagel·lades i diatomees totals varen incrementar. A 
principi de gener, hi va haver un vent fort, amb una baixada de les temperatures 
fins el mínim (< 10 ºC) i una barreja de l'aigua. Les concentracions cel·lulars de les 
dinoflagel·lades i diatomees totals (Fig 3.1.4 a, b) varen ser similars a superfície i 
fons. De final de gener a febrer, hi va haver una estratificació per salinitat (0.5-1 
psu de diferència) i un increment de la temperatura. Es varen trobar baixes densitats 
de dinoflagel·lades i diatomees a superfície. Al març, la temperatura va baixar, així 
com, les dinoflagel·lades i diatomees totals excepte G. corsicum que va presentar 
un màxim al fons de la badia. A l'abril i juny, hi va haver una estratificació i un 
increment de les temperatures. Les dinoflagel·lades i diatomees totals varen 
disminuir. 
Gyrodinium corsicum 
 Les densitats cel·lulars de la G. corsicum en les estacions de mostreig, el 
port de Sant Carles i l'estació central (superfície i fons) mostren la llarga 
permanència de l'organisme a la badia, des de principi de desembre fins a l'abril 
(fig. 3.1.3 a). L'inici de la proliferació massiva de la G. corsicum al desembre va 
estar acompanyada per una estratificació de l'aigua. Les concentracions cel·lulars 
varen excedir les 106 cèl·lules l-1 de desembre a març al fons de l'estació central i al 
final de febrer a l'estació interior. Durant el manteniment de la proliferació massiva 
va haver períodes d'estratificació i barreja. Les densitats cel·lulars altes varen 
coincidir amb aigua estratificada i baixes temperatures. 
 Les distribucions longitudinals (secció nord-sud de la badia) mostren les 
densitats cel·lulars i la salinitat en diferentes hores d'un cicle diari el 8.02.95 (fig. 
3.1.5). No es va observar una migració vertical de la G. corsicum en les seccions, 
fetes a les diferents hores. Durant tot el dia, les màximes concentracions cel·lulars 
es varen trobar al fons de l'estació central (est. 3) i interior (est. 2) de la badia en 
relació a una salinitat de 34.8 psu. A la boca de la badia les concentracions 
cel·lulars varen ser més baixes que a l'estació central. Les seccions fetes el 21.02.95 
varen presentar el mateix patró de distribució (figures no presentades). 
 Les fraccions de les fases del cicle cel·lular de la G. corsicum de mostres del 
port de Sant Carles i l'estació central de la badia en superfície i fons es mostren en 
les figures 3.1.6, 3.1.7 i 3.1.8.  
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Figura 3.1.5. Salinitat i distribucions cel·lulars de la G. corsicum a la badia dels Alfacs en 
un cicle diari el dia 8.02.1995. 
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Figura 3.1.6. Percentatges de les fases cel·lulars de la G. corsicum per al cicle cel·lular del 
16.12.94 al port de Sant Carles de la Ràpita. Freqüència de cèl·lules en les fases 
G1 (O), S (∆), G2 (   ) del cicle cel·lular. La línia negra és una corba polinomial 
de quart ordre que ajusta a totes les dades de les fases S i G2M. La barra 
horitzontal de sota indica el període de foscor (negre) i el període de llum (blanc) 
durant el cicle de 24 hores. 
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Figura 3.1.7. Gyrodinium corsicum. Percentatges de les fases cel·lulars de la G. corsicum 
del cicle cel·lular del 22.01.95 al port de Sant Carles de la Ràpita. Els símbols 
emprats són els mateixos que en la figura 3.1.6. 
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Figura 3.1.8. Percentatges de les fases cel·lulars de la G. corsicum del cicle cel·lular del 
8.02.95 a l'estació port (a), central superior (b) i central fons (c) de la badia. Els 
símbols emprats són els mateixos que en la figura 3.1.6. 
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 La freqüència de la divisió in situ va ser estimada a partir dels diferents 
continguts en DNA en un cicle diari. Les fases de divisió en G. corsicum estan en 
fase i ens permeten utilitzar el model proposat per a l'estimació de la taxa de 
creixement i la durada de les diferents fases. 
 La fase S té un màxim proper a la meitat del període de foscor en tots els 
cicles mostrejats. El màxim de la fase G2M té lloc prop del final del període de 
foscor en els cicles del 16.12.94 i del 22.01.95, mentre que el 8.02.95 el màxim se 
situa prop de la matinada i dura fins a les primeres hores de llum. Amdues fases 
tenen freqüències de 39 % a 15 %. La durada de la fase S fou de 2.1 a 8.7 hores i la 
durada de la fase G2M fou de 2.6 a 7.7 hores. 
 La taxa in situ de creixement estimada per a la G. corsicum va ser màxima 
(0.94 dia-1) en el port de Sant Carles al principi de la proliferació. Es varen obtenir 
valors moderats de creixement (0.39 dia-1) durant el manteniment de la proliferació 
al fons de l'estació central de la badia. Es varen observar diferències en la taxa de 
creixement en superfície (0.50 dia-1) i fons (0.39 dia-1) de l'estació central de la 
badia al febrer (taula 3.1.2).
DATA ESTACIÓ 
Temp
(ºC)
L/D 
(hores)
µ  
(dia-1)
temps 
duplicació(dies) 
TS 
(hores)
TG2M 
(hores)
16 Dec 94  Port St.Carles 14 11/13 0.94 <1 3.6 2.6 
22 Gen 95  Port St.Carles 9 10/14 0.60 1.2 2.1 6.1 
8 Feb 95 Port St.Carles 10.9  9/15 0.59 1.2 7.9 5.1 
 Central 0 m 11.2  9/15 0.50 1.2 6.1 7.7 
 Central 6 m 11.2  9/15 0.39 1.7 8.7 3.9 
Taula 3.1.2. Taxa de creixement in situ (dies-1) de la G. corsicum i durada de les fases del 
cicle cel·lular S i G2M (hores). 
Ceratium furca
 La densitat cel·lular de la C. furca de novembre a febrer va ser més baixa de 
1 000 cèl·lules l-1 en les estacions port de Sant Carles i central (fig. 3.1.3 b). De 
març a juny, la densitat cel·lular va incrementar-se coincidint amb un escalfament 
de l'aigua, encara que hi va haver una variació temporal i espacial considerable. Es 
varen trobar dos pics dabundància (abril i juny) al port de Sant Carles encara que 
les màximes concentracions cel·lulars es varen donar a principis de juny a l'estació 
central de la badia. 
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Figura 3.1.9. Salinitat i distribucions cel·lulars de la C. furca a la badia dels Alfacs en un 
cicle diari el dia 8.02.1995. 
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Figura 3.1.10. Percentatges de les fases cel·lulars de la C. furca del cicle cel·lular del 
16.12.94 al port de Sant Carles de la Ràpita. Freqüència de cèl·lules a les fases 
G1 (O), S (∆), G2 (  ) del cicle cel·lular. La línia negra és una corba polinomial 
de quart ordre que ajusta totes les dades de les fases S i G2M. La barra 
horitzontal de sota indica el període de foscor (negre) i el període de llum (blanc) 
durant el cicle de 24 hores. 
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Figura 3.1.11. Percentatges de les fases cel·lulars de la C. furca del cicle cel·lular del 
22.01.95 al port de Sant Carles. Els símbols emprats són els mateixos que en la 
figura 3.1.10 
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Figura 3.1.12. Percentatges de les fases cel·lulars de la C. furca del cicle cel·lular del 
8.02.95 a l'estació port (a), central superior (b) i central fons (c) de la badia. Els 
símbols emprats són els mateixos que en la figura 3.1.10. 
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Figura 3.1.13. Percentatges de les fases cel·lulars de la C. furca del cicle cel·lular del 
22.05.95 al port de Sant Carles. Els símbols emprats són els mateixos que en la 
figura 3.1.10. 
 La C. furca va presentar un màxim de densitat cel·lular en superfície durant 
el cicle diari (fig. 3.1.9). El màxim es va donar durant les hores de la tarda, mentre 
que durant la nit i a primeres hores del matí les concentracions cel·lulars en 
superfície varen ser similars a les del fons. A les 12 hores, la concentració cel·lular 
en superfície tornava a ser més alta que la del fons en les estacions central i interior 
de la badia. La distribució de la C. furca sembla associada amb l'aigua estuarina de 
menys salinitat.  
 La distribució de la C. furca el 21.02.95 (matí i tarda) i el 22.05.95 va 
mostrar el mateix patró que el descrit anteriorment, per les hores de llum: les més 
altes densitats cel·lulars en superfície i associades a l'aigua de menor salinitat. 
 Les fraccions de les fases del cicle cel·lular de la C. furca de mostres del 
port de Sant Carles i l'estació central de la badia (a superfície i fons) es mostren en 
les fig 3.1.10, 3.1.11, 3.1.12 i 3.1.13. El ritme que presenten les fases de divisió en 
C. furca ens permet estimar la taxa de creixement, encara que les fraccions de les 
fases S i G2M són baixes en algunes ocasions (< 20 %).  
 La fase S presenta un màxim en la meitat del període de foscor en els cicles 
duts a terme el 22.01.95, el 8.02.95 (estació central a superfície) i el 22.05.95, i a 
prop del final del període de foscor el cicle del 8.02.95 en el fons de l'estació 
central i el port de Sant Carles. Les fraccions G2M presenten màxims prop de la 
matinada i en les primeres hores de llum. La durada de la fases S varen oscil·lar 
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entre les 3.9 i les 9.7 hores i la durada de les fases G2M varen comprendre de 3.1 a 
7 hores (taula 3.1.3).  
DATA ESTACIÓ 
Temp
(ºC) 
L/D 
(hores)
µ  
(dia-1)
temps 
duplicació(dies)
TS 
(hores)
TG2M 
(hores)
16 Des 94  Port St.Carles 14 11/13 0.14 4.8 10.1 7.8 
22 Gen 95  Port St.Carles 9 10/14 0.13 5.3 4.7 7.3 
8 Feb 95 Port St.Carles 10.9  9/15 0.20 3.4 9.7 5.1 
 Central 0 m 11.2  9/15 0.20 5 6.9 7.2 
 Central 6 m 11.2  9/15 0.35 2.5 5.7 4.3 
22Maig95 Port St.Carles 16 14/10 0.37 2 3.9 3.1 
Taula 3.1.3. Taxa de creixement in situ (dies-1) de la C. furca i durada de les fases del 
cicle cel·lular S i G2M (hores). 
 Al llarg del temps, la taxa de creixement in situ de la C. furca va ser mínima 
en el port de Sant Carles durant els mesos d'hivern i màxima en la mateixa estació 
en el mes de maig, quan la temperatura havia augmentat 7 ºC respecte de les 
temperatures hivernals. 
DISCUSSIÓ 
 G. corsicum i C. furca presenten dues maneres de vida diferents dins del 
grup de les dinoflagel·lades en relació a la taxa de creixement i el manteniment de 
la població. Les dues dinoflagel·lades presenten patrons de distribució de població 
en el camp, taxes de creixement i una resposta mòbil diferents.  
 La proliferació massiva de G. corsicum es va donar principalment a lhivern, 
durant quatre mesos amb ample rang de temperatura (entre 8 i 18 ºC) i salinitat 
(entre 33 i 37 psu). El monitoratge a la badia mostra que en el mostreig del període 
de desembre a febrer va haver-hi dos períodes destratificació de laigua, coincidint 
amb el començament i màxim desenvolupament de G. corsicum. Durant el 
manteniment de la proliferació, es varen donar períodes d'estratificació. Encara que 
les estratificacions han estat considerades com un important factor per a les 
proliferacions de les espècies de Gyrodinium (Pingree, 1975, Holligan, 1979, 
Chang i Carpenter, 1985) no queda clara que la causa del manteniment de la G. 
corsicum en la badia dAlfacs fos l'estratificació. El final de la proliferació va 
donar-se a l'abril, quan s'activa la descàrrega daigua dolça des del delta que 
incrementa la taxa de renovació de laigua estuarina (Camp, 1994). 
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 No hi ha evidència d'un patró general de migració vertical diària en el camp 
ni tampoc en experiments de laboratori per a G. corsicum (Delgado, comm. pers.)
La C. furca no produeix altes densitats de població, el màxim d'abundància 
és més baix que les densitats de G. corsicum (3 ordres de magnitud) encara que la 
diferència global de les dues espècies en biomassa és menor (1 ordre de magnitud). 
La C. furca manté la població al llarg de l'any en baixes densitats i forma màximes 
densitats de població principalment acompanyades per un increment de la 
temperatura de l'aigua a la primavera. Les densitats cel·lulars variables de C. furca
trobades en superfície durant un cicle diari suggereix un ritme de migració vertical 
de la població natural. La migració vertical diària de C. furca està descrita (Olson i 
Graneli, 1991) com també per a altres espècies de Ceratium (Heaney i Furnas, 
1980, Heaney i Eppley, 1981). 
 G. corsicum i C. furca mostren una fase sincrònica en el cicle de divisió 
cel·lular i això ens permet mesurar la taxa de creixement in situ. En les espècies de 
Ceratium és conegut el patró de divisió i el potencial d'aquest coneixement, ja que 
permet aplicar l'índex mitòtic per tenir una estimació de la taxa de creixement 
(Gough, 1905, Apstein, 1911, Elbrächter, 1973, Doyle i Poore, 1974, Weiler i 
Chisholm, 1976, Heaney i Eppley, 1981, Mueller i Smith, 1985, Olson i Graneli, 
1991). També són conegudes les fases del cicle cel·lular (com les fase S i G2) per a 
aquestes espècies (Chang i Carpenter, 1994).  
 La síntesi de DNA i la divisió de les cèl·lules en G. corsicum i C. furca té 
lloc durant el període de foscor i a la matinada en els cicles de 24 hores. La fase S, 
que és del tot distingible, mostra com aquestes espècies presenten un cicle cel·lular 
característicament eucariòtic. Les diferències en la durada de les fases cel·lulars en 
G. corsicum i C. furca poden ser dependents de les condicions ambientals. El cicle 
cel·lular sota condicions ambientals de llum, temperatura i nutrients són dependents 
de les fluctuacions en una varietat de factors, per exemple, la duració de la fase G1 
en Amphidinium carteri és variable segons les condicions de llum i nitrogen (Olson 
i Chisholm, 1986). En C. furca la citocinesi sembla independent de la temperatura 
(en un cicle 12:12 L:F) i del fotoperíode (a 20 ºC) (Weiler i Eppley, 1979), encara 
que les condicions ambientals poden afectar les últimes fases de divisió (final de la 
citocinesi i la mitosi) que poden durar entre 12 a 48 hores en condicions de llum i 
foscor o de foscor total respectivament (Chisholm, 1981). Llavors, la durada de les 
fases és variable i això fa que calgui estimar la mesura d'aquest temps per a cada 
cicle. També la durada de les fases indica la història passada de les cèl·lules en 
relació a les condicions ambientals. 
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Taxa de creixement 
 L'alta taxa de creixement de la G. corsicum en el primer mostreig està 
d'acord amb el patró de població observat de la proliferació en els dies següents a la 
badia d'Alfacs i al port. La proliferació va començar a principis de desembre, 
coincidint amb altes taxes de creixement del G corsicum per arribar a 
concentracions cel·lulars màximes (3 106 cèl·lules l-1) al gener. L'alt creixement va 
ajudar al fet que la proliferació progressés mentre que a pesar de les taxes de 
creixement moderades, l'estabilitat de l'aigua va permetre el manteniment de la 
població en els següents mesos (gener i febrer). Es va estimar un menor creixement 
al febrer, quan la població estava estesa per tota la badia. Després d'aquest mes, les 
densitats cel·lulars varen baixar i la població va ser rentada de la badia coincidint 
amb les entrades d'aigua dolça procedent de la plana deltàica del període de conreu. 
 Les taxes de creixement publicades de les espècies de Gyrodinium van de 
0.15 a 0.9 dia-1 (Chang i Carpenter, 1985, Dahl i Brockman, 1985, Videau i 
Partensky, 1990, Le Corre et al., 1993) amb màxims d'1.11 dia-1 (Owens et al., 
1977). Les taxes de creixement in situ en una proliferació de G. aureolum (Chang i 
Carpenter, 1985) indiquen que altes taxes es donen al començament de la 
proliferació i baixen en el període mitjà. Quan les poblacions comencen a decaure, 
la taxa de divisió també decau. Els autors assenyalen que la proliferació de G. 
aureolum podria mantenir-se per si mateixa en l'estuari pel mecanisme de 
creixement fins i tot quan presenta taxes baixes durant l'última meitat del període 
de proliferació. Els resultats en aquest estudi mostren relacions similars entre la 
taxa de creixement i el desenvolupament de la població, encara que en l'estació 
central, la taxa estimada per G. corsicum va ser més alta a superfície (0 m) que en 
la del fons (6 m). En aquesta estació, la densitat cel·lular va ser sempre més alta que 
en el fons, al contrari del que predia la taxa de creixement in situ mesurada. En la 
superfície, les cèl·lules es dividien més activament però segurament degut a una 
major inestabilitat de l'aigua el balanç per a la població en superfície de l'estació 
central va oferir una densitat menor que la del fons. El moviment de l'aigua en les 
capes més fondes ha de ser menor que en superfície i, per tant, la densitat cel·lular 
amb taxes de creixement més baixes es pot interpretar que és deguda a menors 
pèrdues per dispersió en aquest punt (fig. 3.1.15 i Camp, 1994). La manca de 
migració vertical de G. corsicum i estar la major part del temps, prop de capes 
d'aigua properes al fons (de baixa mobilitat) pot resultar favorable pel manteniment 
de la població. 
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 La taxa de creixement per C. furca a la badia està d'acord amb les densitats 
de població trobades. Unes taxes de creixement baixes però constants permeten el 
manteniment de la població, si les pèrdues no excedeixen els guanys. És corrent 
que les espècies de Ceratium presentin una taxa de creixement baixa de 0.09 a 0.27 
dia-1 (Weiler i Eppley, 1979, Mueller i Smith, 1985, Olson i Graneli, 1991) encara 
que s'han estimat taxes de fins a 0.58 dia-1 per a aquestes espècies (Chang i 
Carpenter, 1994). La taxa estimada per C. furca al fons de l'estació a la badia dels 
Alfacs va ser major que en superfície i això es pot relacionar amb la possibilitat que 
algunes dinoflagel·lades migren cap avall per dividir-se sota condicions de menor 
turbulència (Chisholm, 1981, Olson i Graneli, 1991). És coneguet que la 
turbulència pot afectar els estats de divisió en les dinoflagel·lades (White, 1976, 
Berdalet, 1992), llavors, els beneficis de la migració diària vertical d'aquestes 
espècies poden explicar-se pel fet d'evitar el moviment de l'aigua en superfície 
(deguda pel vent, per exemple), una estratègia descrita per a altres espècies de 
dinoflagel·lades (Anderson i Stolzenbach, 1985). 
2km día
a
0.9km día
b
Figura 3.1.14. Recorregut mitg diari del corrent dentrada a la badia dels Alfacs per el 
període de canals oberts (a) i tancats (b). Tret de Camp, (1994). 
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 Les pèrdues de població per dilució a la badia podrien arribar a ser de 0.3 
dia-1 (fig. 3.1.15) si les cèl·lules es comportessin com a partícules passives i 
seguissin els models promitjats de circulació de la badia en situació hivernal 
(Camp, 1994). Considerant altres factors de pèrdua de la població com la 
depredació, la mortalitat cel·lular, les pèrdues serien més grans que la taxa de 
creixement potencial de la C. furca, i de la meitat de l'increment poblacional de la 
G. corsicum. També la depredació en G. corsicum no s'ha de mensyprear, ja que 
diverses espècies de zooplàncton (incloent-hi tintínids, copèpodes i rotíferes) són 
depredadors potencials d'aquesta espècie. Llavors, un mecanisme de manteniment 
de la població en les capes fondes de l'estuari podria ser important per excedir els 
mecanismes de pèrdues de les poblacions. 
 Des de les seccions transversals de la badia, hi ha dues capes estuarines que 
poden transportar selectivament les poblacions fitoplanctòniques horitzontalment. 
G. corsicum presenta una baixa dilució, ja que les altes densitats estan localitzades 
en el fons. El paper de l'acumulació en les capes baixes limita el transport 
horitzontal i les pèrdues per dilució de la G. corsicum a l'estuari, i això es presenta 
com una adaptació positiva. La taxa d'intercanvi de l'aigua al fons de la badia ha de 
ser més baixa que la taxa de creixement de l'organisme. Diverses espècies de 
dinoflagel·lades formadores de proliferacions massives redueixen les pèrdues per 
dilució indirectament evitant les capes superficials (Eppley et al., 1968, Chang i 
Carpenter, 1985) i també en el grup dels ciliats (Crawford i Purdie, 1992). La 
hipòtesi que la G. corsicum forma altes densitats de població en el fons en àrees 
preferencials pot ser interpretada com un mecanisme d' acumulació passiva que pot 
incloure una producció de mucus fet per les cèl·lules. L'acumulació cel·lular en 
agregats és l'explicació més probable, a banda que no és clar el patró de migració 
en el camp i en el laboratori. Les observacions microscòpiques dels agregats 
indiquen que la dinàmica de la població de la G. corsicum pot veure's afectada per 
la sedimentació a causa de la coagulació. 
 En l'exemple de la C. furca, la migració vertical diària també provoca un 
transport selectiu de la població. La limitació en el transport horitzontal i les 
pèrdues per dilució degudes a la migració s'ha descrit en dinoflagel·lades (Seliger et 
al., 1970, Heaney i Furnas, 1980, Tyler i Seliger, 1981, Anderson et al., 1985). 
 En conclusió, la G. corsicum presenta una densitat cel·lular, una dinàmica de 
població i unes taxes de creixement altes i no presenta una migració vertical diürna. 
La formació d'agregats per mantenir la població en el fons de la badia és una 
possible estratègia per evitar la dilució pel sistema. La C. furca presenta una 
densitat cel·lular, una dinàmica de població i unes taxes de creixement baixes. 
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Presenta el patró de migració vertical diari, i això pot significar un avantatge per al 
manteniment de la població. La pressió de la depredació és baixa, i això fa que el 
total de pèrdues de la població sigui possiblement baixes, llavors el balanç serà un 
increment cel·lular net. També, la situació d'estabilitat de les aigües de la badia en 
el període estudiat redueix la barreja de l'aigua. Així les poblacions 
fitoplanctòniques amb un temps de residència gran, juntament amb una taxa de 
creixement baixa, poden mantenir-se en el sistema. 
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RESUM 
 La dinoflagel·lada Alexandrium taylori (Balech) produeix proliferacions 
massives recurrents durant l'estiu a la platja de la Fosca. A més d'una forma mòbil i 
vegetativa, A. taylori presenta dues formes bèntiques, els cists de resistència i els 
cists temporals. Els cists temporals són un estat de restricció temporal produïts per 
ècdisi de les cèl·lules vegetatives. Es formen tant en mostres naturals com en 
cultius de laboratori i poden dividir-se per donar cèl·lules mòbils. Els cists de 
resistència tenen una paret més gruixuda que els cists temporals i tenen un cos 
d'acumulació vermell. S'han observat gamets i planozigots en cultius de laboratori. 
A. taylori mostra en el camp una migració vertical diària amb un increment de 
cèl·lules vegetatives a l'aigua durant el matí i el migdia, un pic de concentració a la 
tarda, i un decrement durant el vespre i la nit. La majoria de les cèl·lules 
vegetatives perden la seva mobilitat en desprendre la teca i el flagell per formar 
cists temporals que sedimenten durant la tarda. El nombre de cists temporals en la 
columna d'aigua augmenta durant la tarda i vespre. Els cists temporals donen 
cèl·lules mòbils l'endemà. Les cèl·lules vegetatives presenten un període de síntesi 
de DNA a la nit i un període preferencial de divisió a la matinada. La taxa de 
divisió in situ de les cèl·lules vegetatives en el camp és de 0.4-0.5 dia-1. Els cists 
temporals tenen un contingut doble de DNA que les cèl·lues vegetatives en fase 
G1. La taxa de divisió in situ mínima dels cists temporals en el camp és de 0.14 dia-
1.  
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INTRODUCCIÓ 
 Molts factors físics, químics i biològics en bona combinació donen lloc al 
desenvolupament i persistència d'aquestes proliferacions algals. Estudis d'aquests 
factors biològics i sobretot de les estratègies dels cicles de vida de les 
dinoflagel·lades ajuden a explicar la dinàmica poblacional dels organismes, la 
iniciació o fi de la proliferació, la supervivència en llargs períodes i la recurrència 
de les proliferacions. L'estratègia reproductiva i l'encistament de cèl·lules 
vegetatives quan les condicions ambientals no són favorables estan descrites per 
diverses espècies de dinoflagel·lades (Anderson i Wall, 1978, Tyler et al., 1982). A 
vegades, les cèl·lules passen un temps com a cists bèntics dormits i s'excisten quan 
les condicions tornen a ser favorables. Els cists de resistència són formes 
d'hivernació de llarga durada. S'ha descrit, també, per a algunes dinoflagel·lades, la 
formació de cèl·lules bèntiques anomenades cists temporals (Anderson i Wall, 
1978, Kita et al., 1985, Doucette et al., 1989, Fritz et al., 1989, Kita et al., 1993, 
Montresor, 1995), els quals no tenen un període de dormició tan llarg com els cists 
de resistència i poden germinar en períodes curts de temps.  
 La dinoflagel·lada A. taylori produeix proliferacions recurrents en platges 
relativament obertes de la costa catalana i illes Balears durant el període més càlid 
de l'any (juliol-agost). S'han descrit proliferacions recurrents des de 1994 a la Fosca 
(Costa Brava). Estudis previs sobre la morfologia dA. taylori (Delgado et al., 
1995, Delgado et al., 1997) suggerien que les formes de vida de l'organisme, els 
estats mòbils (cèl·lules vegetatives) i no mòbils (cists temporals i de resistència) 
podien ser rellevants per l'estratègia de formació i manteniment d'altes densitats 
cel·lulars. En aquest treball s'utilitzarà el concepte de cist de resistència com un 
zigot en dormició i el concepte de cist temporal com un estat de restricció temporal 
amb el mateix sentit que s'explica en Taylor (1987). 
 L'objectiu d'aquest capítol és descriure els estats del cicle de vida d'A. 
taylori, el cicle de divisió de les cèl·lules vegetatives i els cists temporals. Quan 
s'estudia els cicles de vida, és important investigar l'alternança de les fases nuclears. 
La diferenciació entre les cèl·lules haploides i diploides es pot realitzar amb el 
desenvolupament de la microfluorometria com a tècnica de desenvolupament de la 
determinació del contingut nuclear de DNA (Carpenter i Chang, 1988, Cetta i 
Anderson, 1990, Yamaguchi, 1992). En aquest capítol utilitzem la 
microfluorometria per a quantificar el contingut nuclear de les cèl·lules vegetatives 
i els cists temporals de l'A. taylori. La tècnica també s'ha utilitzat per descriure el 
cicle cel·lular de la dinoflagel·lada analitzant el patró diari de síntesi de DNA. La 
taxa de creixement in situ de les cèl·lules vegetatives sestima pel mètode de 
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l'anàlisi de cicle cel·lular. La fase de mitosi dels cists temporals s'ha utilitzat per 
estimar la taxa de creixement in situ.  
MATERIAL I MÈTODES 
Àrea d'estudi 
 La Fosca és una cala de la Costa Brava situada a 41º 50 N, 3º 9 E, a uns 2 
km al nord de Palamós. Té una forma aproximadament rectangular, de dimensions 
de 525*300 m, amb l'obertura orientada cap al SE. Les seves profunditats mitjanes 
i màximes són de 3 i 7 m, respectivament, i amb pendent suau, força uniforme entre 
2 i 7 m. La mida de sediment varia entre 0.467 mm a 0.286 mm amb un 98 % de 
sorra amb diferents punts al llarg de la platja caracteritzats per materials fins. La 
platja es troba dividida en dues àrees separades per la roca Negra que s'endinsa uns 
30 metres en el mar i divideix la cala de la Fosca i St. Esteve. Al nord es troben 
cala SAlguer i la platja de Castell, en aquesta última descarrega un torrent 
principalment durant la primavera i la tardor, a lestiu, el torrent se seca i no hi ha 
indicis dinfluència continental en tota la zona la Fosca, SAlguer i Castells. Tota la 
zona és molt turística, amb una freqüentació molt elevada durant els mesos de juliol 
i agost.  
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Figura 3.2.1. Mapa de la Fosca amb la localització de l'estació mostrejada. 
 A causa dels diferents aspectes per estudiar, es varen seguir diferents 
mostrejos i diverses metodologies des de les diferents tècniques de microscòpia 
òptica, epifluorescent i de transmissió per a l'observació de les morfologies de les 
cèl·lules fins a les diferents tincions específiques per a la quantificació dels àcids 
nucleics i per a l'observació de les parets cel·lulars.  
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Condicions de cultiu 
 Es va treballar amb la població de camp i al laboratori amb la soca d'A. 
taylori AV7 aïllada de la platja de la Fosca al Centro Oceanográfico de Vigo, 
mantinguda amb medi f/2 sense silicat (Guillard i Keller, 1984). El cultiu creix a 
una temperatura de 19 ºC en una càmara equipada amb fluorescents blancs freds 
(amb una irradiància de 150 µEm-2s-1 ) en un cicle de 12:12 h llum:foscor.  
Morfologia 
 La morfologia de les cèl·lules es va observar en mostres de camp i en els 
cultius de laboratori. Per a l'observació de la morfologia i quantificació de cèl·lules 
vegetatives i cists temporals es varen fixar mostres d'aigua en formol 1 % i 
sedimentades en cambres de 50 ml. Per distingir les cèl·lules vegetatives i els cists 
temporals es varen tenyir les mostres amb calcofluor, un colorant específic per a les 
parets de cel·lulosa (Fritz i Triemer, 1985). Els tipus cel·lulars varen ser 
quantificats al microscopi d'epifluorescència invertit observant les cèl·lules que 
presentaven una teca ben definida amb la tinció del calcofluor que correspon a les 
cèl·lules vegetatives i les que no queden tenyides que corresponen als cists 
temporals. 
 Les mostres de cultiu per al microscopi electrònic de transmissió varen ser 
fixades en una barreja de glutaraldeid i paraformaldeid (1 %) i 0.1 M solució tampó 
cacodilat (pH = 7.2) i encapsades en bombolles d'agar segons el mètode de 
Hernández (1992). Es va postfixar en OsO4 a l'1 % en la mateixa solució tampó. 
Després de rentar amb aigua destil·lada, es varen deshidratar les mostres en una 
sèrie d'alcohols i es varen incloure en el medi Spurr resin (AG, Fluka). Es varen 
tallar seccions molt primes, es varen tenyir amb acetat d'uranil, i van ser observades 
en un Philips 200 Transmission Electron Microscope. 
Gamets i planozigots 
 La morfologia d'aquests estats cel·lulars es va observar en cultius vius de 
laboratori amb la soca d'A. taylori AV8 mantinguda amb medi f/2 sense silicat. El 
cultiu creixia a una temperatura de 19 ºC en una càmara equipada amb fluorescents 
blancs freds (amb una irradiància de 150 µEm-2s-1 ) en un cicle de 12:12 h 
llum:foscor.  
Cist de resistència. 
 Per obtenir cists de resistència es va incubar 5 litres d'aigua de la platja amb 
sediment i població natural i es va mantenir en el laboratori amb un cicle de lum 
(12:12 h llum:foscor) i temperatura (19 ºC) constant. La llum disponible era de 50 
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µEm-2s-1 (tres vegades menor que la llum que rebien els cultius i 20 vegades menor 
que la llum que rebien les cèl·lules in situ com a terme mitg). Es va observar l'estat 
de les cèl·lules en el medi, en el sediment i en les parets del recipient cada mes 
durant un any.  
Canvis diaris en les cèl·lules vegetatives i cists temporals 
 L'estratègia de mostreig va ser diferent segons el punt a estudiar. Primer, es 
va dissenyar un mostreig freqüent amb intervals de 3 dies durant el període més 
càlid de l'any (juny-setembre 1995-1996) per detectar i seguir la presència de l'A. 
taylori a la cala de la Fosca. En el moment d'altes densitats cel·lulars es va seguir 
un mostreig molt més freqüent: mostreig en cicles de 24 hores per a la quantificació 
i observació dels canvis diaris de la població de cèl·lules vegetatives i cists 
temporals. Es varen recollir mostres d'aigua cada dues hores en la platja de la Fosca 
el 2-3 d'agost de 1995, i el 19-20 d'agost de 1996, durant cicles de 24-32 hores 
començant a les 8 hores GMT. Les mostres es varen recollir tant en superfície (0 
m) com a fons (1 m) per a la quantifcació dels tipus cel·lulars amb la possibilitat 
d'una migració important de les cèl·lules vegetatives. La durada de les hores de 
llum i foscor en aquesta època de l'any va ser de 14 i 10 hores amb la sortida del sol 
a les 6 hores GMT. L'irradiància in situ mitjana va ser de 500 µEm-2s-1 amb un 
màxim de 1 800 µEm-2s-1per a les hores de màxima intensitat.  
Taxes de creixement in situ. Microfluorometria 
 Per estimar la taxa de creixement in situ de les cèl·lules vegetatives i la taxa 
de divisió dels cists temporals al camp es va seguir la microfluorometria com a 
metodologia principal, mesurant els continguts relatius d'àcids nucleics de les 
cèl·lules i així es van obtenir les fases G1, S, G2 i M del cicle cel·lular, (veure 
capítol 3). Per l'estima quantitativa dels continguts d'àcids nucleics de les cèl·lules 
vegetatives, es varen fer anàlisis bioquímiques. 
 Alhora es varen estimar taxes de creixement netes de l'organisme en cultius 
de laboratori en condicions constants per comparar amb la taxa in situ estimada a 
partir del cicle cel·lular, (capítol 2). 
 Es varen recollir mostres d'aigua cada dues hores a la platja de la Fosca el 2-
3 d'agost de 1995, i el 19-20 d'agost de 1996, en superfície durant cicles de 24 
hores amb una xarxa de10 µm de malla per concentrar les cèl·lules. Un volum de 
200 ml d'aquestes mostres es filtrava per una malla de 60 µm per extreure els 
organismes més grans d'aquesta mida. La mesura del contingut nuclear cel·lular de 
les cèl·lules vegetatives segueix el protocol exposat al capítol 2. Com que 
l'orientació del nucli en forma d'U de lA. taylori pot ser una font important de 
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variació en les mesures del DNA es va tenir la cura de mesurar els nuclis sempre en 
la mateixa posició ventral en què es reconeix la forma d'U. 
 Per a determinar la taxa de creixement in situ a partir de les fases del cicle 
cel·lular es va seguir el model exposat al capítol 2. La taxa de creixement a partir 
de l'anàlisi de cicle cel·lular va ser estimada utilitzant les fases S, G2 i M com a 
esdeveniment final de la divisió cel·lular per a la fórmula 11 i la durada de 
l'esdeveniment final s'estima a partir de la fórmula 12. 
 Com que les observacions morfològiques in situ ens indicaven que els cists 
temporals es podien dividir, es va estimar la taxa de divisió mínima in situ dels 
cists temporals sobre la base de l'índex mitòtic modificat per Vaulot (1992), 
(capítol 2, fórmula 11). La fase escollida en els cists temporals va ser la mitosi. El 
concepte de taxa de divisió mínima in situ en aquest treball s'utilitzarà com a taxa 
de divisió cel·lular només en els cists temporals. 
RESULTATS 
Morfologia de les cèl·lules vegetatives, els cists temporals i els cists de resistència; 
divisió de les cèl·lules vegetatives i els cists temporals. 
 Les cèl·lules vegetatives d'A. taylori en el camp fan entre 26 i 43 µm de 
llargada (mitjana de 34 µm) encara que en cultiu la variabilitat incrementa 
significativament amb organismes de 70 µm de llargada. El patró de plaques està 
descrit en un treball a part sobre la variabiliatat morfològica dins de la citada 
espècie (Delgado et al., 1997). 
 Les cèl·lules vegetatives presenten diversos cloroplasts en el citoplasma i el 
nucli en forma d'U (fig. 3.2.1). Les cèl·lules vegetatives són de color verd fosc i 
presenten reserves de midó i lípids. Els grànuls de midó estan dins dels cloroplasts 
que tenen un sistema lamelar disminuït, es troben dispersos pel citoplasma i varien 
en mida i forma. Els lípids es troben en forma de gotes de mida variable. Els 
organsimes presenten una teca que es pot trobar separada de les cèl·lules 
vegetatives en les mostres fixades. 
 Les cèl·lules vegetatives presenten el procés dècdisi que es refereix a la 
pèrdua completa de la teca. El procés dècdisi necessita que totes les membranes de 
l'amfiesma externes a les plaques de la teca mudin, incloent-hi el flagel, que té la 
membrana en continu amb la membrana cel·lular (Morrill i Loeblich III, 1981). 
Llavors es troben moltes teques buides en els cultius i en les mostres fixades. La 
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capa interior que envolta les cèl·lules és el pellicle que es troba en diverses 
dinoflagel·lades (Höhfeld i Melkonian, 1992).  
 La divisió vegetativa o citocinesi d'A. taylori es produeix en la cèl·lula mare 
i dona dues cèl·lules filles que continuen enganxades per un temps i conserven part 
de la paret de la cèl·lula mare (fig. 3.2.2). Les cèl·lules filles estan envoltades per el 
pellicle durant la divisió i la regeneració de la part de la teca que manca de la 
cèl·lula mare.  
 Les cèl·lules vegetatives produeixen els cists temporals molt ràpidament (en 
hores) per ècdisi. La capa que envolta les cèl·lues resultants és el pellicle, i llavors 
aquestes formes temporals poden ser anomenades cists d'ècdisi o pellicle cyst. 
Alhora aquests cists donen cèl·lules mòbils en qüestió d'un dia. El procés 
d'encistament temporal de les cèl·lules vegetatives es dóna en cèl·lules actives 
fotosintèticament que arriben a un estat de restricció temporal sense que sigui 
detectat un estrès fisiològic en els cultius. Els cists temporals són cèl·lules atecades, 
envoltats pel pellicle, sense flagel i, per tant, no mòbils (fig. 3.2.2). La paret és més 
gruixuda que la teca de les cèl·lules vegetatives, sense ornamentació i manca de 
cel·lulosa, ja que es tenyeixen dèbilment amb el calcofluor. No hi ha un patró de 
plaques discernible en les formes temporals. Els cists temporals formats en cultius 
de laboratori tenen diferents morfologies i mides: coccoides (40-33 µm), ovoides 
(42-26 µm), esfèrics (35 µm) i bilobats. A la natura observem formes coccoides i 
bilobades en cists temporals vells. Els continguts del cists temporals són iguals als 
protoplasmes de les cèl·lules vegetatives amb nombrosos cloroplasts distribuïts per 
la cèl·lula i un nucli en forma d'U en la mateixa posició que les cèl·lules 
vegetatives. Mentre els cists temporals són joves, conserven pigmentació de 
clorofil·la (fig. 3.2.2), però quan envelleixen perden aquesta fluorescència, encara 
que mantenen una coloració bruna daltres pigments. Tant en la natura com en els 
cultius, els cists temporals apareixen agrumollats en diferents superfícies. Al camp 
apareixen agrumollats a superfícies diverses (plàstics, trossos d'algues) i en els 
cultius apareixen enganxats a les parets dels flacons a l'interfase líquid-aire i, quan 
la seva concentració és alta, formen un núvol dens prop del fons. 
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Figura 3.2.2. a. Detall del nucli en forma d'U de les cèl·lules vegetatives tenyides amb 
DAPI. b. Detall de la divisió cel·lular de les cèl·lules vegetatives amb la tinció del 
calcofluor. c. Divisió dels cists temporals. d. Cist de resitència. e. Planozigot amb 
dos flagels. f. Cist temporal en cultiu on es mostra la variabilitat cel·lular. Totes 
les escales són 10 µm. 
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Figura 3.2.3. A i B. Detall de la cèl·lula vegetativa.  C i D. Detall del cists temporal. Els 
diferents orgànuls cel·lulars s'han marcat com: N, nucli, Cr, cromosomes, Chl, 
cloroplasts, Re, reticle endoplasmàtic, M, midó, Tr, tricocists V, vacúol, T, teca, 
P, paret cel·lular, Pe, Pellicle. Totes les escales són 5 µm. 
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 Els cists temporals es divideixen mitjançant la partició del citoplasma (fig. 
3.2.2) en dues, quatre i fins vuit cèl·lules, i mantenen el pellicle fins que se separen. 
Els cists temporals en cultiu també poden formar una teca nova i flagell per donar 
una cèl·lula vegetativa sense necessitat de dividir-se, sobretot en les formes 
bilobades que pràcticament conserven la forma de la cèl·lula vegetativa excepte en 
el fet que no tenen el cíngol tan marcat. Lalliberament de cèl·lules nedadores es 
dóna en cultius sense canviar les condicions ambientals, on estan en períodes de 
dies. Deixen el pellicle enganxat a la paret del recipient amb una marca rodona 
(forat), que és per on surt la cèl·lula. 
 La formació dels cists temporals en el camp es dóna principalment al vespre 
i les primeres hores de la nit (1-2 hores abans de la posta de sol), en què la majoria 
de les cèl·lules vegetatives en la columna d'aigua disminueix considerablement pel 
fet d'una marcada migració (fig. 3.2.4)  
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Figura 3.2.4. Densitats cel·lulars a 0 i 1 m de les cèl·lules vegetatives i els cists temporals 
en un cicle diari. 
 El percentatge de la població de cists temporals respecte a les cèl·lules 
vegetatives abans del periode de foscor varia entre un 13 i 59 %. Les 
concentracions de cists temporals preses al fons tendeixen a disminuir durant la nit, 
en contra del que esperariem. Al mateix temps, s'observa a la platja la formació de 
grumolls de cèl·lules amb concentracions cel·lulars superiors a 107 cèl·lules l-1. Els 
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grumolls fan que el mostreig no sigui representatiu i la quantificació de les cèl·lules 
al fons està sotaestimada durant la nit. Els cists temporals es troben agrumollats 
també en els cultius de laboratori, on s'enganxen en les parets de les caixes de 
cultiu a l'interfase aire-líquid i formant taques denses en el fons de les caixes. 
 Els cists de resistència es varen obtenir en el laboratori a partir del 
manteniment de poblacions vegetatives naturals amb sediement, després d'un any 
amb una temperatura constant de 19 ºC amb un cicle de llum de 12:12h llum:foscor 
amb un nivell de llum de 50 µEm-2s-1. Els cists de resistència són esfèrics, de 40-
45 µm de diàmetre amb un contingut d'orgànuls globulars, un cos d'acumulació 
vermell, una paret més gruixuda que el cists temporals i grans vacúols a diferència 
de les cèl·lules vegetatives (fig 3.2.2). Els cists de resistència apareixen agregats i 
enganxats en les parets del recipient de cultiu i en la sorra incubada en la incubació 
de laboratori.  
 Els gamets i planozigots varen ser observats en la fase estacionaria de 
cultius vius. El gamets són cèl·lules petites de forma gymnodiniod (20 µm de 
llargada) i no presenten patró de plaques. Es varen observar parelles d'isogamets, 
amb un flagel longitudinal cadasqú. Les parelles nedaven amb un patró helicoidal. 
Els planozigots són cèl·lules grans (43-50 µm de diametre), amb patró de plaques i 
dos flagels (Fig 3.2.2. e). 
 La freqüència de cèl·lules en divisió in situ va ser estimada a partir dels 
diferents continguts de DNA en el temps (cicles diaris). L'histograma típic del 
contingut de DNA es presenta en la figura 3.2.5 on s'observen els percentatges de 
les fases cel·lulars d'A. taylori: G1, S i G2.  
 La freqüència de cèl·lules en divisió in situ va ser estimada a partir dels 
diferents continguts de DNA en el temps (cicles diaris) (fig. 3.2.5 a,c).   
 El ritme en les fases de la divisió cel·lular d'A. taylori permet aplicar el 
model de creixement proposat perquè permet l'estimació de la durada d'aquestes 
fases. L'A. taylori va mostrar un pic de duplicació del DNA (S) entre 3 i 4 hores 
després del període de foscor (1995 i 1996, respectivament) i un pic de divisió 
cel·lular (G2M) a la matinada, unes hores després de la sortida del sol en ambdós 
cicles. La durada de la fase S i la fase G2M s'estima entre 3.26 ± 0.8 hores i 3.14 ± 
1 hores, respectivament.  
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Figura 3.2.5. Histograma típic del contingut relatiu de DNA. Estadística descriptiva de 
l'histograma, mitjana, coeficient de variació dels pics, percentatges de les fases 
cel·lulars, raó G2 i G1 i Xi quadrat com mesura de la dispersió de les dades de la 
moda. La línia negra és la corba del model proposat pel cicle cel·lular que ajusta 
totes les dades (vegeu el capítol 2).
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Figura 3.2.5. Percentatges de les fases cel·lulars d'A. taylori . 4a. Agost 1995. Freqüència 
de cèl·lules vegetatives en les fases G1 (O), S (∆), G2 ( ). La línia negra és una 
corba polinomial d'ordre quart que ajusta totes les dades de les fases S i G2M. 4b. 
Fase mitosi per a les cèl·lules vegetatives i els cists temporals al cicle cel·lular de 
lagost de 1995. La barra horitzontal a baix indica el període de foscor (negre) i 
el període de llum (blanc) durant el cicle de 24 hores.  
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Figura 3.2.6. Fases G1, S, G2M del cicle cel·lular agost 1996. Les línies i la barra negres 
indiquen el mateix que en la figura anterior.  
 La taxa de creixement in situ estimada amb les freqüències de les fases S i 
G2M del cicle cel·lular i la seva durada va ser 0.4 dia-1 per a l'any 95 i 0.5 dia-1 per 
a l'any 96. Com les cèl·lules vegetatives, els cists temporals mostrejats prop del 
sediment també varen presentar un patró de divisió in situ amb una freqüència 
major de cèl·lules en divisió a les hores de la matinada, coincidint amb la divisió de 
les cèl·lules vegetatives. La taxa de divisió mínima estimada per als cists temporals 
va ser de 0.14 dia-1. 
 Els resultats de les mesures relatives del contingut de DNA dels cists 
temporals i les cèl·lules vegetatives per microcitometria mostren els diferents 
continguts per als diferents estats cel·lulars (taula 3.2.1). Les cèl·lules vegetatives 
presenten una síntesi de DNA en uns períodes restringits dins del fotocicle, i 
llavors les cèl·lules tenen un contingut de DNA i un contingut doble que correspon 
a la replicació dels àcids nucleics (S) i el "gap" abans de la divisió cel·lular (G2). El 
contingut de DNA dels cists temporals és quasi el doble (1.8) del contingut de les 
cèl·lules vegetatives en fase G1. 
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cèl·lules vegetatives cists temporals limfòcits 
(n=240) (n=240) (n=50) 
Mínim 73 150 7 
Màxim 230 460 13 
Mitjana 98 180 12 
Mediana 95 168 12 
Desviació estandard 11 33 0.5 
Error estandard 1 3 0 
CV 11 18 4 
Taula 3.2.1. Concentració relativa de DNA de les cèl·lules vegetatives, els cists temporals 
d'A. taylori i limfòcits humans com a referència.  
DISCUSSIÓ 
 Els dos estats no mòbils en el cicle de vida de l'A. taylori (els cists de 
resistència i els cists temporals) es diferencien clarament per les característiques 
morfològiques. Encara que no hi ha grans diferències en els continguts cel·lulars de 
les cèl·lules vegetatives i els cists temporals, les diferents parets que envolten les 
cèl·lules (la teca i el pellicle) ajuden a la identificació principalment en les mostres 
de camp. Els cists temporals en l'A. taylori no mostren un patró en la paret més 
externa a diferència dels cists de l'A. ostenfeldii (Østergaard i Moestrup, 1997) que 
es poden tenyir amb calcofluor i revelen un patró concret. 
 Els estats sexuals en els cicle de vida de l'A. taylori, els gamets i planozigots 
es varen observar en cultius vius de la soca AV8. No s'ha observat, però, la 
formació dels cists de resistència per part d'aquest planozigots durant un mes. Els 
cists de resistència es varen obtenir de la població natural i són probablement el 
resultat de la reproducció sexual. Els cists de resistència s'han descrit en diverses 
espècies d'Alexandrium, com en A. monilatum (Walker i Steidinger, 1979), A. 
catenella (Fukuyo, 1985), A. cohorticula (Fukuyo i Pholpunthin, 1990a), A. affine
(Fukuyo, 1985) i A. leii (Fukuyo i Pholpunthin, 1990b).  
 Encara que la ciclosi nuclear s'ha descrit com una característica general de la 
meiosi en les dinoflagel·lades, no s'ha observat el fenomen ni en les cèl·lules 
vegetatives ni en els cists temporals d'A. taylori. La ciclosi nuclear s'ha descrit en 
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varies espècies de dinoflagel·lades com l'A. hiranoi, en Amphidinium klebssi
(Barlow i Triemer, 1988) durant les divisions dels cists temporals en Gyrodinium 
instriatum i en Gyrodinium cohnii (Biecheler, 1952) com també s'ha descrit en el 
Ceratium horridum, C. cornutum, Oxyrrhis marina, Gymnodinium escavatum, 
G.paradoxum i Helgolandinium subglobosum (von Stosch, 1972) i 
G.pseudopalustre i Woloszynskia apiculata (von Stosch, 1973). Per tant, si 
considerem la ciclosi com un marcador morfològic associat amb la meiosi, no 
podem associar les divisions tant de les cèl·lules vegetatives com dels cists 
temporals a processos meiòtics. Tot i això, no es descarten processos sexuals en 
aquestes divisions o en d'altres tipus cel·lulars del cicle biològic ja que el patró de 
la meiosi en dinoflagel·lades varia considerablement en els seus cicles: en les 
cèl·lules mòbils, en cists temporals, en planozigots, en hipnozigots i en 
planomeiocits (von Stosch, 1973). El coneixement sobre el nivell de poliplodia en 
els estats cel·lulars com els cists temporals, els gamets, planozigots i els cists de 
resistència ajudarien a reconèixer la meiosi en el cicle de vida de les 
dinoflagel·lades. El contingut relatiu de DNA en els cists temporals de l'A. taylori
(1.8 més gran que les cèl·lules vegetatives) pot ser interpretat com una duplicació 
dels àcids nucleics abans de la divisió cel·lular que presenta aquest estat.  
 Les formes cel·lulars i els processos de divisió descrits suggereixen el cicle 
biològic de l'A. taylori com es representa en la fig 3.2.7. La descripció proposada 
per al cicle de vida de l'A. taylori és similar a altres espècies en el gènere 
Alexandrium spp. Les cèl·lules vegetatives són les cèl·lules planctòniques o 
nedadores, donen lloc als cists temporals (cèl·lula bèntica) i a l'inrevés. Les 
divisions cel·lulars es donen tant en les cèl·lules vegetatives com en els cists 
temporals. El patró de divisió per a A. taylori és semblant al ja descrit en altres 
dinoflagel·lades i en espècies del gènere Alexandrium com ara en A. tamarense
(Turpin et al., 1978). El procés de divisió vegetativa en fase permet conèixer la 
taxa de creixement in situ per al cicle cel·lular. S'ha mesurat un creixement actiu de 
les cèl·lules vegetatives en el camp en el període mostrejat a altes temperatures (26-
28 ºC). Això està d'acord amb els resultats dels cultius de laboratori, en què les 
temperatures per sobre de 20 ºC són favorables per al creixement (capítol 3.3) i 
amb els resultats de camp on les màximes densitats cel·lulars d'A. taylori
s'aconsegueixen amb temperatures de 23 a 27 ºC. 
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cist de resistència
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Figura 3.2.7. Cicle biològic proposat per l'A. taylori.. El pas de planozigot a cist de 
resistència, i cist de resistència a cèl·lula vegetativa, no sha observat al camp.
 Les cèl·lules vegetatives produeixen per ècdisi els cists temporals. El procés 
d'ècdisi presentat es dóna en algunes espècies de gonyaulacoids i peridinoids com 
l'Heterocapsa, Gonyaulax, Scripsiella (Taylor, 1987) en resposta a lestrès 
ambiental i/o a la formació de cists. Els cists temporals s'han descrit en el mateix 
gènere com a A. hiranoi (Kita et al., 1985, Kita et al., 1993), A. tamarense
(Anderson i Wall, 1978, Doucette et al., 1989, Fritz et al., 1989), A. ostenfeldii
(Østergaard i Moestrup, 1997) i en A. pseudogonyaulax (Montresor, 1995). S'han 
descrit també en altres gèneres com Ceratium (Chapman et al., 1982), 
Amphidinium (Sampayo, 1985, Barlow i Triemer, 1988) i en el gènere Disodinium
i Pyrocystis (Elbrächter i Drebes, 1978). Sembla, doncs, que les formes temporals 
en el grup de les dinoflagel·lades no són tan extraordinàries, però les causes que 
disparen la formació de cists temporals de cèl·lules vegetatives mòbils i al revés no 
estan clares. Shan descrit condicions destrés com ara manca de nutrients 
específics en la formació daquestes cèl·lules en A. tamarense, (Doucette et al., 
1989) i també controls fins de les condicions ambientals com ara canvis de la 
temperatura, com en Gonyaulax excavata (Schmitter, 1979) i Prorocentrum 
minimum (Grzebyk i Berland, 1996). La formació de cists temporals en A. taylori
aparentment no respondria a condicions desfavorables nutricionals, sinó que 
quedaria més associat a cicles diaris i/o programació interna cel·lular. La població 
vegetativa i els estats bentònics de cists segueixen un cicle diari, almenys en el 
camp, on les fluctuacions en les condicions ambientals actuen com a marcadors per 
als ritmes diaris. Llavors en A. taylori, l'estat temporal de restricció podria ser part 
del cicle biològic de l'organisme, específicament del procés de divisió en associació 
amb cicles diaris, més que no pas una resposta específica a l'estrès ambiental de la 
població. 
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 Els cists temporals formen agregats en el sediment de la platja. La formació 
d'agregats s'ha de donar per adhesió de les mateixes cèl·lules perquè no s'ha 
observat la producció de moc o exopolimers que englovin aquests agregats. Es 
poden trobar exemples en la literatura de l'encistament gregari en les 
dinoflagel·lades (Lombard i Capon, 1971, Horstmann, 1980) en llocs en que la 
difusió és alta com àrees de marea i estuaris. Els mecanismes d'agregació en 
fitoplancton no són ben coneguts, així, en un futur seria interessant establir relcions 
entre l'agregació cel·lular i diferents factors com l'estat de creixement de les algues 
i les condicions ambientals.  
 Després de l'ècdisi, les cèl·lules estan envoltades pel pellicle. El pellicle ja és 
present en les cèl·lules vegetatives d'A. taylori, ja que és molt fàcil que en males 
fixacions, les cèl·lules perdin la teca i quedin envoltades per aquesta paret més 
interna. El pellicle però pot estar present en diferents estats cel·lulars depenent de 
l'espècie. En Scripsiella trochoidea, el pellicle es forma en la cèl·lula vegetativa 
que es divideix (Morrill i Loeblich III, 1981), en Heterocapsa niei es forma després 
de l'ècdisi (Morrill i Loeblich III, 1984, Höhfeld i Melkonian, 1992) i en 
Amphidinium rhyncocephaylum és ja present en les cèl·lules vegetatives (Höhfeld i 
Melkonian, 1992). Una de les característiques del pellicle en els cists temporals 
dA. pseudogonyaulax (Montresor, 1995) és la resistència a lacetòlisi. També, en 
altres espècies de dinoflagel·lades com Peridinium spp. i Heterocapsa spp., el 
pellicle es caracteritza per la resistència a l'acetòlisi i la poca permeabilitat amb 
algunes excepcions com en espècies d'Alexandrium i Gonyaulax (Morrill i 
Loeblich III, 1981). En el cas de l'A. taylori, s'ha aconseguit una alta permeabilitat 
del pellicle amb fixacions de cists temporals en metanol i això ha permès la tinció 
dels nuclis. El metanol podria, doncs, permeabilitzar aquesta paret cel·lular i això 
permetria una millor entrada dels fluorocroms per als estudis del contingut de DNA 
en aquest tipus de cèl·lules. El contingut relatiu de DNA en els cists temporals d'A. 
taylori (1.8 vegades més gran que les cèl·lules vegetatives) pot ser interpretat com 
una duplicació dels àcids nucleics abans de la divisió cel·lular. En aquest cas, la 
durada d'aquesta fase podria ser llarga en relació a la divisió. 
 Les divisions dels cists temporals que s'han observat en l'A. taylori s'han 
descrit també en diverses espècies com en l'A. pseudogonyaulax (Montresor, 1995), 
en Amphidinium klebsii (Barlow i Triemer, 1988), on s'han observat fins a 8 
cèl·lules, en el Glenodinium foliaceum (Silva i Faust, 1995) de 2 a 16 divisions, i 
en l'Amphidinium carterae (Sampayo, 1985) s'han descrit divisions de 6 a 8 
cèl·lules. La divisió dels cists temporals permet conèixer en quin grau aquest estat 
pot contribuir al creixement total de la població, encara que aquest percentatge 
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sigui menor comparat amb la taxa de creixement vegetatiu. D'acord amb això, el 
creixement en A. taylori és el resultat de la divisió de cèl·lules vegetatives i la 
germinació o divisió dels cists temporals. 
 Conceptualment, altres processos, apart de la divisió de les cèl·lules 
vegetatives i els cists temporals, prenen part en el creixement global de la població. 
Per exemple l'intercanvi entre cèl·lules vegetatives i cists temporals, que el podem 
anomenar encistament i excistament pendria part en la dinàmica de creixement de 
la població. El proper capítol es dirigirà a les condicions de l'encistament i 
germinació dels cists temporals que determinen el cost del manteniment de la 
població. 
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RESUM 
 Cada any la dinoflagel·lada Alexandrium taylori (Balech) forma taques 
denses en les aigües de la cala oligotròfica de la Fosca durant dos mesos. Dues 
estratègies s'han identificat com les responsables del manteniment d'alts nivells de 
biomassa d'A. taylori durant un llarg període: el mecanisme de la migració cel·lular 
en la columna d'aigua i la formació de cists temporals. Ambdós processos estan 
íntimament relacionats i modulats amb un ritme associat a una resposta exògena: la 
la llum. L'organisme presenta una migració vertical diària in situ, però sota 
condicions constants de laboratori, aquest ritme tendeix a desaparèixer. L'A. taylori 
presenta fototactisme i té una velocitat de natació de 0.6 m h-1. La migració vertical 
suggereix que evita la dispersió de cèl·lules provocada pel moviment superficial de 
l'aigua i li permet mantenir-se en l'àrea. L'A. taylori produeix cists temporals tant en 
el camp com en els cultius de laboratori, probablement formant part del cicle 
biològic. L' encistament temporal diari en el camp es dóna en més de la meitat de la 
població vegetativa, mentre que l' excistament diari dels cists temporals des del 
sediment és menor. Per tant hi ha cists temporals que triguen més d'un dia a 
germinar en cèl·lules vegetatives. Els cists temporals en el sediment en forma 
d'agregats poden actuar com una reserva de la població a curt termini. Encara que 
hi hagi fluctuacions petites (d'uns dies) amb moviment de l'aigua que pot dispersar 
la població de cèl·lules vegetatives, el restabliment de temps calmat permet la 
germinació dels cists temporals i permetrà el manteniment de la taca. Al setembre, 
la formació de cèl·lules vegetatives noves i de cists temporals es veuria aturada per 
freqüents fluctuacions. Sota aquestes condicions, la població no es podria 
recuperar, ja que la divisió cel·lular vegetativa cesaria i la viabilitat dels cists 
temporals és finita. 
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INTRODUCCIÓ 
 El génere Alexandrium inclou dinoflagel·lades que produeixen 
enverinament paralític pel consum de mol·luscs bivalves (PSP). Les espècies 
d'Alexandrium són meroplanctòniques, estan un temps en el plàncton on tenen un 
creixement vegetatiu a la vegada que produeixen formes bèntiques. Les cèl·lules 
vegetatives presenten migracions verticals que produeixen taques horitzontals 
(Anderson i Stolzenbach, 1985). Una de les fromes bèntiques que formen les 
cèl·lules vegetatives són els cists temporals o pellicle cysts (Anderson i Wall, 1978, 
Doucette et al., 1989, Fritz et al., 1989, Montresor, 1995). L'intercanvi entre les 
formes planctòniques i bèntiques s'ha exposat en l'Alexandrium hiranoi que 
produeix proliferacions massives en àrees ben particulars com les basses rocoses 
costaneres (Kita et al., 1985, Kita et al., 1993). Els estudis ecològics d'aquests cists 
temporals són pocs encara que s'ha suggerit que les formes bèntiques contribueixen 
al creixement de la població. 
 Es va fer l'observació de poblacions denses de la dinoflagel·lada 
Alexandrium taylori a la platja de la Fosca (Costa Brava, Mediterrani NW). S'hi 
van observar coloracions de l'aigua en els mesos d'estiu (juliol i agost) durant els 
últims tres anys. La coloració de l'aigua és aparent des del mitgdia fins la tarda i 
sobretot en dies calmats. Hi ha detalls morfològics de l'A. taylori (Delgado et al., 
1997), característiques de la proliferació massiva i informació sobre el seu cicle 
biològic i creixement (capítol 3.2) que ja han estat presentades. Les distribucions 
espaciotemporals de l'A. taylori al llarg de la Costa Brava en relació als factors 
ambientals de la Fosca es presentaran en el capítol 3.4. 
 En aquest treball es presenta la migració vertical i el fototactisme de l'A. 
taylori així com el coneixement sobre la formació i excistament dels cists 
temporals tant en el camp com al laboratori. Les possibles condicions que poden 
estar relacionades amb el procés cèl·lula-cist (turbulència, temperatura i edat dels 
cists temporals) hi han estat quantificades. La migració vertical i la formació de 
cists temporals hi són discutides com a possibles estratègies que permeten a l'A. 
taylori formar taques denses durant molt de temps en una platja força oberta com és 
la Fosca. 
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MATERIAL I MÈTODES  
 L'àrea d'estudi va ser la platja de la Fosca, localitzada al NE de la costa 
catalana. Les característiques de l'àrea d'estudi han estat exposades en el capítol 
3.2. 
Condicions de cultiu i mètodes generals per quantificar cèl·lules i cists temporals 
  Les condicions de cultiu i mètodes generals per quantificar cèl·lules i cists 
temporals estan exposats en el capítol 3.2. Pel recompte de cèl·lules, les mostres 
eren fixades en formol (1 %) i sedimentades en cambres de sedimentació de 50 ml. 
Les cèl·lules vegetatives i els cists temporals varen ser quantificats al microscopi 
d'epifluorescència, observant les cèl·lules que presentaven una teca ben definida 
amb la tinció específica del calcofluor.  
Per a lenumeració dels cists temporals en el sediment es va sonicar durant 5 
minuts una submostra de 10 grams, i es va rentar i filtrar amb aigua de mar per una 
malla de 60 µm. De la suspensió final, es va examinar 10 ml a 40 augments en 
cubetes de sedimentació.  
Els experiments fets tant amb les poblacions de camp com amb les de 
laboratori es presenten en la taula 3.3.1. 
 Cèl·lules vegetatives Cists temporals 
Camp Migració i taxi  
cicle de 24 h. 
Quantificació en el sediment durant el 
període de proliferació  
 Taxa d'encistament i excistament  
(24 hores) 
Laboratori Fototaxi Formació amb moviment i sense moviment
Cicle de llum i foscor  Viabilitat 
Cicle de foscor  
Taula 3.3.1. Experiments portats a terme amb les poblacions d'A. taylori al camp i al 
laboratori.  
Migració vertical in situ
 Es varen recollir mostres d'aigua de superfície (0 m) i fons (1 m) cada dues 
hores durant cicles de 24 hores a la platja de la Fosca en dos cicles diaris, el 2 i 3 
d'agost de 1995, i el 19 i 20 d'agost de 1996. Per a l'anàlisi de clorofil·la a, es varen 
filtrar aliquotes d'aquestes mostres (50 ml) amb filtres Whatman GF/F i es van 
mesurar amb el mètode estàndard fluorimètric (Yentsch i Menzel, 1963). La durada 
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de les hores de llum i foscor fou de 14 i 10 hores, amb la sortida del sol a les 5 
hores GMT. Paral·lelament al mostreig de l'any 95 es varen dissenyar incubacions 
de tota la columna d'aigua per estimar el factor de moviment horitzontal de l'aigua. 
Es varen clavar en la mateixa platja dues columnes de plàstic (1.20 m de llarg i 40 
cm d'ample) que permetien incubar 10 litres d'aigua amb sediment. Es varen 
mostrejar les columnes cada quatre hores durant un cicle de 24 en superfície i fons 
amb molta cura "xuclant" el fons amb una xeringa.  
Fototaxi 
 La resposta fototàctica de l'organisme es va observar i quantificar amb 
experiments al laboratori. Per a lobservació de la resposta fototàctica de l'A. 
taylori, es va il·luminar una caixa de cultiu de 100 ml només per dalt amb la font de 
llum del microscopi i en una cambra en foscor total. La quantificació es va fer 
enfocant el microscopi en tots els possibles plans de la caixa (1 cm) i comptant 
l'aparició de cèl·lules en tots i cadascun d'aquests plans cada 15 segons. 
Per estimar la velocitat de natació de lorganisme, es va il·luminar només per un 
costat una caixa de cultiu de 100 ml en condicions de foscor total. Es va estimar la 
distància recorreguda pel grup majoritari d'A. taylori en el temps al microscopi. 
 Per esbrinar si la migració que presenta l'A. taylori obeeix un ritme diari es 
va mantenir lorganisme en condicions constants de foscor. Es va tenir el cultiu de 
A. taylori creixent en les condicions de llum (12:12h L:F) fins a linici de 
lexperiment, just després dun període de foscor. Es varen col·locar sis columnes 
de 50 ml en condicions de foscor (24 hores) i sis columnes en condicions de cicle 
de llum i foscor (12:12h L:F). Les columnes es componen de dues seccions: 
l'element superior i l'inferior (8 i 2 cm de llargada amb un volum de 40 i 10 ml 
respectivament). Cada quatre hores es prenia la mostra de cada part de la columna 
que es dividia en la part superior i la inferior i es fixava immediatament. 
Quantificació de les cèl·lules vegetatives i dels cists temporals 
 La quantificació de les cèl·lules vegetatives a l'aigua i els cists temporals al 
sediment es va fer durant els mesos d'estiu de 1996 (de juliol a setembre) a la 
Fosca. Les mostres d'aigua (150 ml de superfície, 0.5 m de profunditat) i les 
mostres de sediment (50 g al fons, 1 m) eren recollides a la mateixa hora del dia 
(entre les 13 i les 17 hores) cada 3 o 4 dies. Al mateix temps es va seguir la 
temperatura de l'aigua a la superfície. 
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La quantificació dels cists temporals a l'aigua es va fer durant un cicle diari. Es van 
recollir mostres d'aigua tant a la superfície (0 m) com al fons (1 m), cada dues 
hores i durant un cicle de 32 hores els dies 19 i 20 d'agost 1996. 
Encistament in situ. 
 El terme encistament es referirà a la formació de cists temporals a partir de 
cèl·lules vegetatives per ècdisi i el terme excistament es referirà a la formació de 
cèl·lules vegetatives des de cists temporals amb el mateix sentit que al capítol 3.2. 
Es va estimar el flux d'encistament de l'A. taylori mitjançant trampes de sediment 
(30 * 30 cm quadrats * 10 cm gruix, de PVC) instal·lades a la platja de la Fosca 
(estació general de mostreig). Es varen omplir dues trampes amb 1 kg de sorra 
estèril de la mateixa platja i es varen omplir dues més amb 1 kg de sorra de la 
platja. Les trampes es varen col·locar al fons (1.5 m). Després de 12 hores de 
deposició preferent (de 16:00 a 4:00 hores GMT) es van recollir totes les trampes i 
es va decantar i descartar amb cura l'excés d'aigua per obtenir les cèl·lules que 
quedaven realment en el sediment. El sediment es va homogeneïtzar i es varen fixar 
les mostres. 
Excistament in situ.  
 Es va fer la quantificació de la taxa d'excistament dels cists temporals en el 
sediment de les trampes. Al final del període d'encistament (4:00 hores GMT) es 
varen incubar in situ quatre rèpliques de 50 g de cada tipus de sediment (estèril i in 
situ) en cambres de cultiu de 50 ml amb medi f/2 sense silicat i durant les següents 
12 hores (de les 4:00 a les 6:00 hores GMT). Al final del període d'incubació es 
varen treure mostres d'aigua i sediment per quantificar les cèl·lules vegetatives 
noves en el medi i el nombre de cists temporals que quedaven en el sediment. La 
germinació dels cists temporals es va quantificar de dues maneres: des de les noves 
cèl·lules vegetatives germinades i per la desaparició dels cists temporals en el 
sediment. 
Formació de cists temporals al laboratori. 
 La quantificació de les cèl·lules vegetatives i els cists temporals en cultius de 
laboratori va ser duta a terme amb la soca d'A. taylori AV7 a dues temperatures 
diferents (19 i 27 ºC). La formació de cists temporals es va seguir en caixes de 
cultiu duplicades mantingudes sota condicions d'agitació i no agitació amb una 
rotació de 2 rpm a la Ferris-Wheel. Les cèl·lules vegetatives i els cists temporals 
varen ser quantificats durant els 12 dies següents. La quantificació en les cambres 
de cultiu es va dur a terme gràcies al fet que els cists temporals s'adhereixen a les 
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parets de la cambra d'una manera gregària i la zona preferent on es troben és a la 
interfase del medi amb l'aire, on deixen una línia de cists temporals ben clara. 
Viabilitat dels cists temporals  
 Es varen incubar mostres duplicades de sediment agafades a la platja durant 
el període d'altes densitats cel·lulars (16.8.96) i en el període del declivi de la 
població (9.9.96) amb 50 ml de medi f/2 sense silicat a una temperatura de 24 ºC. 
RESULTATS 
Migració vertical in situ de l'Alexandrium taylori
 La migració vertical en condicions naturals de A. taylori s'observa en les 
diferents concentracions cel·lulars en les mostres de superfície durant els dos cicles 
diaris de 1995 (fig.3.3.2) i 1996 (fig.3.3.1).  
 El màxim d'irradiància durant el cicle diari de 1996 va ser de 1800 µEm-2s-1, 
vuit hores després de l'alba. Els nivells d'irradiància a 1 metre no varen ser diferents 
de les de 0 m. La temperatura va variar de 24 a 28 ºC en el cicle diari (fig. 3.3.1 a). 
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Figura 3.3.1. a.Temperatura de l'aigua (ºC) a superfície i irradiància (µEm-2s-1) en el 
camp, fora de l'aigua, a la superfície i al fons durant el cicle diari de 1996. La 
barra horitzontal de sota indica el període de llum i foscor.
 Les concentracions de cèl·lules vegetatives durant el cicle diari de 1996 
presenten pics màxims de 106 cèl·lules l-1 a la superfície durant el migdia-tarda i 
disminueixen durant el vespre-nit, mentre que durant el matí la concentració 
cel·lular a la superfície s'incrementa fins arribar al màxim (fig. 3.3.1 b).  
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Figura 3.3.1. b. Cèl·lules vegetatives de l'A.taylori a la superfície durant el cicle diari de 
1996. c. Cists temporals de l'A.taylori a la superfície i al fons durant el cicle diari 
de 1996. La barra horitzontal de sota indica el període de llum i foscor.
 La formació de cists temporals en la columna d'aigua durant el cicle diari 
de 1996 presenta un màxim abans del període de foscor en el cicle diari (fig. 3.3.1 
c). Els cists temporals al fons presenten les densitats més altes a la tarda després del 
pic observat a la capa superficial. El percentatge de la població total d'A. taylori de 
cists temporals abans del període de foscor varia entre el 13 i el 59 %. 
Contrariament al que s'esperaria les concentracions de cists temporals de les 
mostres preses del fons tendeixen a disminuir durant el període de foscor. Al 
mateix temps, s'observa la formació de grumolls prop del sediment en que les 
concentracions de cèl·lules i cists temporals superen les 107 cèl·lules l-1. Les altes 
concentracions que formen aquests grumolls fan difícil un mostreig representatiu, i 
això implica que la quantificació de les cèl·lules al fons estigui subestimada en el 
període de foscor durant els cicles de 24 hores. Les observacions in situ mostren 
que els cists temporals s'agreguen en el sedimetn així com també en d'altres 
superfícies trobades a la platja com fustes, macroalgues, etc. Els agregats estan 
formats per només cèl·lules i no queden envoltats per un moc o exopolímer evident.  
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Figura 3.3.1. d. Clorofil·la a (µmols l-1) a la superfície i al fons durant el cicle diari de 
1996. La barra horitzontal de sota indica el període de llum i foscor.
 Observacions in situ indiquen que l'aigua presenta coloració quan les 
concentracions cel·lulars són superiors a 105 cèl·lules l-1 (20-70 µg de clorofil·la a 
l-1) (fig. 3.3.1 d). L'aigua es manté clara durant el matí i la coloració és més evident 
a la tarda. Quan s'arriba a les altes concentracions cel·lulars, s'observen bandes 
efímeres i taques de mides variables. L'increment i decrement de les concentracions 
cel·lulars a la superfície segueixen el cicle de llum i foscor. Cal remarcar, que 
després del període de foscor, l'increment cel·lular en la columna d'aigua es dóna 
després de dues hores d'una intensitat lumínica important (500-1000µEm-2s-1). 
 Els resultats de lexperiment de les columnes d'aigua tancades durant el cicle 
diari de 1995 mostren que les cèl·lules vegetatives segueixen el mateix patró de 
migració que les de l'aigua exterior (fig. 3.3.2). 
184               Capítol 3.3                      
0
5 10 5
1 10 6
1,5 10 6
2 10 6
2,5 10 6
24
25
26
27
28
29
0 4 8 12 16 20 24
fora
columna 1
columna 2 Temperatura
C
el
 L
-1
Tem
peratura (ºC
)
Temps
Figura 3.3.2. Densitat cel·lular superficial de l'A.taylori a l'aigua , a dins i fora de les dues 
columnes tancades a la platja de la Fosca a l'agost 1995. La barra horitzontal de 
sota indica el període de llum i foscor. 
Fototactisme 
 Observacions visuals al laboratori varen mostrar que l'A. taylori s'acumulava 
en el costat de les cambres de cultiu d'on venia la llum. Durant les hores de llum es 
podia trobar a la superfície, mentre que a les hores de foscor es trobava al fons de la 
cambra de cultiu. 
 El fototactisme es va provar en una cambra de cultiu il·luminada per una 
font puntual de llum. Una taca de cèl·lules (8 105 cèl·lules l-1) es fa evident quan 
s'il·lumina per un llum en condicions de foscor (fig. 3.3.3). La velocitat de natació 
cap un punt de llum estimada microscòpicament va ser d'1 cm/minut=0.6 m h-1.  
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Figura 3.3.3. Acumulació de cèl·lules vegetatives de A.taylori en un feix de llum. Les 
barres verticals corresponen a l'error estàndard.  
 En l'experiment de laboratori sota condicions de llum i foscor i de foscor 
total s'observa que entre el 50 i el 85 % de la població d'A. taylori es localitza en la 
fracció superior de les columnes durant el període de llum, i que el 85-90 % es 
troba al fons durant el període de foscor (fig. 3.3.4 a). En condicions constants de 
foscor, entre el 80 i el 90 % de la població roman al fons durant tot el període de 
mostreig (fig. 3.3.4 b).  
 Entre les observacions de laboratori s'ha d'esmentar el fenomen de la 
girotaxi. S'ha observat en condicions de cultiu que grans concentracions de 
cèl·lules prop de la superfície cauen i s'adrecen elles mateixes verticalment. 
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Figura 3.3.4. a. Concentració relativa de cèl·lules vegetatives d'A. taylori en les fraccions 
superior i inferior de les columnes en un cicle de llum 12:12h L:F. b. 
Concentració relativa en un cicle de foscor contínua. 
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Cèl·lules vegetatives i cists temporals in situ
 La primera presència de cèl·lules vegetatives d'A. taylori a la Fosca l'any 
1996 va registrar-se a principi de juliol amb densitats cel·lulars baixes (200 
cèl·lules l-1). Les densitats màximes (106 cèl·lules l-1) es varen observar a l'agost 
amb temperatures per sobre dels 23 ºC. A principi de setembre, les cèl·lules 
vegetatives decauen. La densitat dels cists temporals en el sediment és variable 
durant el període de proliferació massiva. Les concentracions mitjanes són de 104
cists g-1, però es poden donar màxims de 105 cists g-1 (fig. 3.3.5). A linici de la 
proliferació, en el mes de juliol, quan les concentracions de cèl·lules vegetatives en 
laigua encara no són particularment elevades (de 103 a 104 cèl·lules l-1), les 
densitats de cists temporals en el sediment són ja prou importants (105 cists g-1). 
Durant el manteniment de la proliferació massiva, les densitats dels cists temporals 
són més constants que les cèl·lules vegetatives que mostren gran variabilitat. En el 
mes de setembre, quan les concentracions de cèl·lules vegetatives decreixen, les 
concentracions de cists temporals es mantenen constants durant una setmana fins 
que decauen fortament.  
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Figura 3.3.5. Cèl·lules vegetatives i cists temporals d'A.taylori en el camp durant els 
mesos d'estiu de 1996. 
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Encistament i excistament 
 Els resultats de l'experiment d'encistament i excistament dels cists temporals 
en els sediment de la Fosca durant 24 hores s'han resumit a la taula 3.3.2. La 
densitat inicial de cists temporals a la sorra és de 104 cists g-1. La concentració final 
de cists temporals en el sediment in situ és el doble que la que s'obté en el sediment 
estèril després del període d'encistament (de 16:00 a 4:00 hores GMT). La 
diferència és deguda als cists temporals vells que es trobaven en el sediment in situ. 
Després de 12 hores d'incubació del sediment en el medi, les cèl·lules noves 
aparegudes al medi i els cists temporals germinats són del mateix ordre. En el 
període d'excistament (de 4:00 a 16:00 hores GMT) el percentatge d'excistament en 
el sediment estèril va ser del 47 ± 25 %, ja que una part dels cists temporals no 
varen germinar. L'excistament en el sediment in situ va ser el 84 ± 2 %, ja que tant 
cists temporals nous com de vells varen germinar en aquest període. 
Inicial Encist. Excist.
16.00 h 4.00 h  16.00 h  
Diferència % Cist
excist. 
% Cist 
abans 
% Cist
reserva
 Trampes cist g-1 cist g-1 cist g-1 cist g-1
esteril 1   9036 7632 1405 16 84 
esteril 2   14384 6732 7651 53 47 
esteril 3   13467 3210 10256 76 24 
esteril 4   11650 6699 4951 43 58 
in situ 1 9878 25091 4270 20821 83 64  
in situ 2 7616 22000 3188 18813 86 35  
in situ 3 10234 22258 4296 17963 81 39  
in situ 4 11987 13947 2024 11923 85 16  
Mitjana esteril 1.21 104 6.0 103 6.07 103 47  53 
stdv 2357 1954 3788 25  25 
Mitjana in situ 2.08 104 3.44 103 1.74 104 84 39   
stdv 4794 1078 3830 2 20   
Taula 3.3.2. Concentració de cists temporals (cists g-1) en el sediment de la platja. 
Concentració en el sediement estèril i in situ després del període de sedimentació 
(encistament, de les 16:00 a les 4:00 hores GMT). Concentració en el sediment 
estèril i in situ després el període de germinació (excistament, de les 4:00 a les 
16:00 hores GMT). Diferència entre les densitats de cists temporals encistats i 
excistats. Percentatge de cists temporals excistats. Percentatge cists temporals 
que queden en el sediment, no excistats. 
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 Els experiments sobre la viabilitat dels cists temporals varen mostrar que el 
temps de vida és finit. El percentatge de cists temporals germinats del sediment de 
mostres recollides a la platja durant el període de proliferació massiva va ser del 
83±12 % amb unes concentracions inicials de 31.250 cists g-1. Les concentracions 
més baixes de cists temporals (5.556 cists g-1) varen ser recollits al final del període 
de la proliferació. Aquest cists temporals no varen germinar sota les mateixes 
condicions de les incubacions prèvies. 
 L'aparició de cists temporals en els cultius de laboratori es veu afectada per 
la temperatura (fig. 3.3.6). Densitats cel·lulars altes (2.000 cèl·lules ml-1 i 900 cists 
ml-1) s'aconsegueixen a 27 ºC més que no a 19 ºC (300 cèl·lules ml-1 i 400 cists ml-
1) llavors la raó entre cèl·lules vegetatives i cists temporals va ser d'1/6 a 27 ºC i 
d'1/16 a 19 ºC. La taxa de creixement per a les cèl·lules vegetatives d'A. taylori va 
ser de 0.2 divisions dia-1 a 19 ºC i de 0.33 divisions dia-1 a 27 ºC.  
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Figura 3.3.6. Densitat de cèl·lules vegetatives i cists temporals d'A. taylori en cultius de 
laboratori a dues temperatures (19 i 27 ºC). Les barres verticals corresponen a 
l'error estàndard. 
 La formació de cists temporals en cultius de laboratori es va veure afectada 
pel moviment de l'aigua (fig. 3.3.7 a, b). En els cultius no agitats, els cists 
temporals es varen adherir a les parets de la cambra fins arribar a una densitat de 
1.000 cists ml-1. En els cultius mantinguts a 2 rpm va haver-hi una formació inicial 
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de cists temporals similar als cultius no agitats, però en els dies successius no es 
varen formar més cists temporals.  
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Figura 3.3.7. a. Formació de cèl·lules vegetatives i cists temporals d'A.taylori en cultius no 
agitats. b. Formació de cèl·lules vegetatives i cists temporals d'A.taylori en cultius 
agitats. Les barres verticals corresponen a l'error estàndard. 
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DISCUSSIÓ 
 L'A. taylori produeix proliferacions d'altes densitats i llarg manteniment en 
una platja relativament oberta. El nostre estudi mostra com dos processos biològics 
poden ser responsables d'aquest fenomen: la migració vertical diària i la producció 
de cists temporals. Ambdós mecanismes poden reduir les taxes de dispersió de 
l'organisme, una estratègia clara per a espècies que han d'aconseguir una 
abundància de població en un temps donat (Wyatt i Jenkinson, 1997). 
L'A .taylori té una forta resposta fototàctica i una velocitat de natació 
moderada, que li permet concentrar-se en gran nombre prop de la superfície 
formant taques. La velocitat de natació està dins del rang descrit (0.2-2 m h-1) per a 
diferents dinoflagel·lades (Lombard i Capon, 1971, Horstmann, 1980, 
Kamykowski, 1995) i és similar a les descrites per a l'Alexandrium tamarense
(Anderson i Stolzenbach, 1985). El temps que requereix A. taylori per migrar en la 
columna d'aigua en el camp és d'entre 2,5 i 3,5 hores, temps que està molt d'acord 
amb les dades de migració en els cicles de 24 hores. 
 La migració de lA. taylori és principalment modulada per la llum. En la 
natura, la variabilitat de les concentracions cel·lulars en la columna daigua 
depenen en part de les condicions de llum i, com s'ha mostrat, per la manca de 
migració durant la foscor constant en el laboratori. L'orientació cap a una font de 
llum indica una fototaxi positiva.  
 Els patrons de migració en dinoflagel·lades poden ser modulats per diferents 
factors: incorporació de nutrients, nivells d' irradiància, salinitat i/o temperatura 
(Seliger et al., 1970, Cullen i Horrigans, 1981, Heaney i Eppley, 1981, Tyler i 
Seliger, 1981, Anderson i Stolzenbach, 1985). Pensem que la migració de l'A. 
taylori no estaria relacionada amb un gradient de nutrients o la temperatura, ja que 
pràcticament no existeix aquest gradient en la columna d'aigua (resultats no 
mostrats). 
 El fenomen de la girotaxi (Kessler, 1985) es va observar en els cultius d'A. 
taylori, de la mateixa manera que també pot donar-se in situ i afectar les 
distribucions cel·lulars de la platja i la migració de l'organisme. A nivell de 
població, s'ha suggerit que la girotaxi pot contribuir a la formació d'agregats a la 
columna d'aigua al camp, cosa que incrementaria la velocitat de descens 10 
vegades (Mitchell et al., 1990). Això podria ajudar al moviment cap avall de les 
cèl·lules en la columna d'aigua a la tarda.  
 S'han observat taques horitzontals in situ donades per la migració vertical i 
s'ha descrit que les cèl·lules d'Alexandrium podrien evitar la dispersió per difusió 
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mitjançant aquest mecanisme (Anderson i Stolzenbach, 1985). Llavors, la funció 
ecològica de la migració vertical possiblement miraria d'evitar la dispersió de les 
cèl·lules pel moviment superficial de l'aigua per poder mantenir-se a l'àrea. 
 Durant els cicles de 24 hores, l'encistament de les cèl·lules vegetatives va ser 
observat cap al vespre, quan les cèl·lules baixaven avall. Sembla que hi ha un cicle 
de formació de cist i germinació, relacionat possiblement amb els cicles de llum, 
com en altres dinoflagel·lades (Lombard i Capon, 1971) en què l'excistament i 
encistament semblen controlats per la llum. Encara que el procés d'encistament per 
a l'A.taylori pot també estar relacionat amb la divisió i el creixement intrínsec de 
l'organisme, ja que hi ha una divisió preferencial de les cèl·lules vegetatives i els 
cists temporals durant el matí (capítol 3.2). 
 La població mitjana de cists en el període de proliferació massiva va ser de 
104 a 105 cèl·lules l-1. Lacumulació de cists es pot observar en els primers 
mil·límetres del fons. La comparança temporal dels cists temporals i les cèl·lules 
vegetatives mostra que, a l'inici de la proliferació, part del creixement poblacional 
va dirigit a incrementar la població de cists temporals, cosa que suggereix una 
manera de mantenir la població futura. El resultat d'aquest procés podria ser 
l'increment inicial de la massa crítica de la població de cists temporals indicat per la 
baixa variabilitat en la densitat de cists en el sediment durant el període de 
manteniment. Els resultats de l'encistament suggereixen que la meitat de la 
població dels cists temporals estan presents en el sediment, són cèl·lules d'altres 
dies i poden germinar immediatament o no, per tant formen una reserva important. 
Després de diverses pertorbacions en la població de cèl·lules vegetatives i d'un 
decrement en la densitat cel·lular (ex. 1.000 cèl·lules l-1), la població pot 
incrementar ràpidament amb una reserva de cists temporals. Les estimacions fetes 
amb una densitat de cists temporals de 104 cists g-1 al sediment, amb una taxa de 
germinació del 50 % i un creixement vegetatiu de 0.5 div dia-1 (capítol 3.2), 
indiquen que les cèl·lules vegetatives a l'aigua arriben a una concentració de 106
cèl·lules l-1 en 5 dies. Encara que no s'ha tingut en compte pèrdues cel·lulars per fer 
els càlculs (com ara per mortalitat) és suggerent com una part de la població pot 
donar lloc a una densitat de població important en poc temps. Per tant, la 
contribució dels cists temporals que romanen en el sediment pot constituir un factor 
important per als increments de població ràpids després de pertorbacions petites 
que afecten les cèl·lules vegetatives.  
 Els cists temporals formen agregats que es troben al sediment de la platja. 
L'agregació de les cèl·lules es deu a l'adhesió entre elles mateixes perquè no s'ha 
observat un mucus o exopolimer que englovi aquests agregats i no es coneix que 
les espècies d'Alexandrium secretin exopolimers. Es poden trobar exemples en la 
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literatura sobre l'encistament gregari de les dinoflagel·lades (Lombard i Capon, 
1971, Horstmann, 1980) i ciliats (Crawford i Purdie, 1992, Jonsson, 1994) en llocs 
amb forta dilució com àrees de marees, basses de marea i estuaris. L'agregació 
cel·lular prop del fons pot ser un mecanisme per evitar l'advecció de l'àrea 
(Margalef, 1997).  
 Les condicions ambientals que controlen la dormició de l'encistament de les 
cèl·lules vegetatives s'ha estudiat bé en els cists de resistència (Anderson et al., 
1984, Anderson et al., 1987, Zonneveld i Dale, 1994), encara que els factors que 
disparen la formació de cists temporals a partir de cèl·lules vegetatives i al revés, 
són poc clars. La formació dels cists temporals s'ha atribuït a condicions d'estrès 
com deficiències en nutrients (Doucette et al., 1989), canvis de temperatura 
(Schmitter, 1979, Grzebyk i Berland, 1996) i cultius vells (Østergaard i Moestrup, 
1997). La formació de cists temporals en l'A. taylori sembla associada amb una 
baixa temperatura. La raó entre cist temporal i cèl·lula vegetativa mostra valors alts 
a baixes temperatures. Els decrements de la temperatura en el camp poden afectar 
la fisiologia de les cèl·lules, especialment la taxa de creixement i la producció de 
cists temporals. La formació dels cists temporals i de cèl·lules vegetatives noves 
està afectada pel moviment de l'aigua. El decrement de les cèl·lules en cultius amb 
moviment suggereix que la turbulència pot afectar els processos cel·lulars de 
formació dels diferents estats cel·lulars com s'ha observat en altres dinoflagel·lades 
(White, 1976, Pollingher i Zemel, 1981, Berdalet, 1992, Thomas et al., 1995). Al 
mes de setembre, quan la temperatura de l'aigua cau considerablement i les 
pertobacions atmosfèriques són fortes o freqüents, la població de cèl·lules 
vegetatives es diluiria cap a una densitat insuficient de recobrar o fins i tot no seria 
viable sota aquestes condicions de turbulència, ja que la divisió cel·lular cessaria i 
la viabilitat dels cists temporals és finita.  
 Encara que la formació de cists temporals sembla associada amb condicions 
ambientals desfavorables, la formació pot estar associada amb cicles diaris i/o 
ritmes cel·lulars innats. La ritmicitat de l'A. taylori apareix en diferents aspectes de 
la seva biologia, en la divisió cel·lular de les cèl·lules vegetatives i els cists 
temporals, en la migració de les cèl·lules i en la formació dels cists temporals. 
Llavors, els cists temporals de l'A. taylori podrien ser part del seu cicle de vida, 
específicament, del procés de divisió cel·lular associat a cicles diaris, més que no 
pas a una resposta específica a l'estrès ambiental de la població. 
 En les estratègies del grup de les dinoflagel·lades, hem presentat la migració 
vertical de les cèl·lules vegetatives i la formació dels cists temporals en agregats al 
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sediment per explicar la persistència de l'A. taylori en una platja relativament 
oberta. Ambdós processos són proposats per reduir la taxa de dispersió de la 
població. Una altra hipòtesi es presenta per explicar el llarg manteniment de la 
proliferació massiva de l'A. taylori: el cist temporal pot ser un estat en el cicle de 
vida de l'A. taylori i un component en l'estratègia de mantenir la població a curt 
termini superant les petites pertorbacions (vent, advecció) en períodes curts que no 
serien favorables a la supervivència de les cèl·lules vegetatives en la columna 
d'aigua. En el futur, cal més atenció tant als estats de restricció com als cists 
temporals en el cicle de vida de les dinoflagel·lades, perquè poden ser importants 
per entendre la dinàmica de la població. 
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RESUM 
 Les proliferacions d'Alexandrium taylori (Balech) a la platja de la Fosca són 
recurrents. Apareix simultàniament a d'altres llocs de la Costa Brava a lestiu fins a 
una densitat cel·lular de 105 cèl·lules l-1, però només fa proliferacions massives 
(densitats cel·lulars >106 cèl·lules l-1) a la platja de la Fosca. La distribució 
espaciotemporal de lorganisme ajuda a entendre la dinàmica de proliferació i la 
caracterització de la Fosca com a localitat tipus permet conèixer els requeriments 
ecològics de l'espècie. La Fosca pot ser descrita com a oligotròfica amb unes 
característiques de confinament de l'aigua, poca profunditat i retenció. La 
temperatura de laigua oscil·la entre 24 i 28 ºC als mesos destiu, uns graus per 
sobre dels valors normals de les platges veïnes. De les distribucions 
espaciotemporals de lA. taylori i del coneixement previ sobre el cicle de vida i les 
estratègies biològiques, shipotetitza que: (1) la font de la població de l'A. taylori
esta àmpliament distribuïda a tota la Costa Brava, (2) la taxa de creixement in situ i 
la baixa taxa de difusió damdós tipus destats cel·lulars poden ser els factors 
importants per al desenvolupament i manteniment de la proliferació a la Fosca, i 
(3) l'A. taylori fotosintetitza activament i la proliferació opera amb pols de 
nutrients i/o una alta taxa de reciclatge. 
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INTRODUCCIÓ 
 Les proliferacions massives són clarament un fenomen costaner (Paerl, 
1988). En el cas del Mediterrani shan descrit proliferacions massives de 
dinoflagel·lades en els últims anys, especialment, de les espècies del gènere 
Alexandrium com lA. minutum (Halim, 1960), A. tamarense (Margalef, 1957, 
Margalef, 1969), A. catenella (Margalef i Estrada, 1987) i A. balechii (Montresor 
et al., 1990), les quals són conegudes perquè causen enverinament paralitzant per 
consum de mol·luscs bivalves (PSP). En ocasions, aquestes espècies produeixen 
proliferacions massives en àrees confinades, com ara ports, badies, llacs i aigües de 
terra endins poc fondes (Delgado et al., 1990, Giacobbe i Maimone, 1994, 
Giacobbe et al., 1995), on les dinoflagel·lades poden ser afavorides davant daltres 
grups de fitoplàncton, principalment a causa del moviment actiu que tenen 
(Smayda, 1997) i on la recurrència del fenomen és corrent, però la descripció de 
proliferacions massives perllongades en aigües relativament obertes i pobres és 
poc documentada.  
 Una coloració intensa de laigua (marró i verd) a la platja de la Fosca (Costa 
Brava) prop de la línia de costa, en el període entre juliol i mitjan setembre, i 
coincidint amb lestada de turistes a làrea, va causar grans problemes al govern 
local. Sexposa que el fenomen passa des de 1982. La coloració de laigua és 
aparent des de migdia fins a mitja tarda, i laigua apareix clara a les primeres hores 
del matí. La incidència és major en anys caracteritzats per un temps encalmat. 
Amb vent i moviment de laigua les taques no són visibles, i es requereixen 
diversos dies de calma per tornar a veure el fenomen en tota la intensitat. Les 
observacions fetes per inspectors de la Direcció General de Medi Ambient (DGP, 
Generalitat de Catalunya) paral·lelament als controls sanitaris durant lestiu 
(controls bacteriològics) corroboren aquests fets. La població de làrea associava la 
coloració amb vessaments daigua residual, cosa que va causar considerables 
problemes al Govern, ja que làrea és un punt important de turisme. El problema 
va induir a un control intensiu de la qualitat de laigua. No es va trobar cap 
evidència d'aigües residuals en 7 anys de control sanitari i no es va donar una 
explicació al fenomen fins que es va identificar la causa de la coloració com una 
proliferació massiva de la dinoflagel·lada A. taylori (Delgado et al., 1997). 
L'espècie no apareix mencionada en el Mediterrani abans d'aquesta identificació i 
fins ara només s'ha detectat a la Costa Brava, amb el programa de monitoratge de 
proliferacions nocives i dels controls sanitaris de la Junta de Sanejament a la costa 
catalana.  El coneixement de problemes similars en dues platges de les Illes 
Balears varen fer que sindentifiqués proliferacions massives de l'A. taylori. 
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 Els primers estudis varen contribuir al coneixement del cicle de vida 
(capítol 3.2) i de les estratègies de lA. taylori (capítol 3.3) com un punt important 
per entendre la dinàmica de la població. A més d'una cèl·lula vegetativa, lA. 
taylori presenta dues formes bentòniques, els cists temporals i els cists de 
resistència. Les cèl·lules vegetatives són nedadores i donen lloc als cists temporals, 
de la mateix manera que els cists temporals donen lloc a cèl·lules vegetatives. El 
creixement de la població és el resultat de la divisió de les cèl·lules vegetatives i de 
la germinació o divisió dels cists temporals. La taxa in situ de creixement estimat 
va ser de 0.4-0.5 dia-1 per a les cèl·lules vegetatives i de 0.1 dia-1 per als cists 
temporals. Hi ha diverses estratègies que ajuden al llarg manteniment de la 
població a la platja: la migració vertical de les cèl·lules vegetatives i la formació 
dagregats en el sediment per part dels cists temporals. Les pertorbacions a curt 
termini poden diluir la població de cèl·lules vegetatives, però els cists temporals en 
el sediment són capaços de donar lloc a una nova població vegetativa sota 
condicions ambientals millors. Els cists de resistència poden explicar el període de 
dormició de la població a lhivern i la recurrència anual de la proliferació.  
 Els dos capítols mencionats contribueixen al coneixement de la dinàmica de 
població de l'A. taylori. Lobjectiu d'aquest capítol és analitzar els patrons de 
distribució de l'organisme i les condicions ambientals a diferents escales temporals 
i espacials, per intentar entendre la dinàmica de la proliferació massiva. Una de les 
principals característiques que vàrem observar va ser lassociació entre una 
proliferació recurrent i de llarga durada, amb aigües relativament pobres en 
nutrients. Les concentracions de nutrients inorgànics varen ser analitzades a 
diverses escales espaciotemporals per comparar la Fosca amb les platges veïnes. 
Va mesurar-se l'activitat fotosintètica i heterotròfica de l'A. taylori per conèixer les 
possibles fonts de nutrients per l'organisme. En la discussió, la hipòtesi de treball 
per a la proliferació de lA. taylori es presenta amb el coneixement del cicle de 
vida (capítol 3.2), les estratègies biològiques (capítol 3.3) i la informació aportada 
en aquest treball, les distribucions espaciotemporals de l'A. taylori i la seva relació 
amb els paràmetres ambientals.
MATERIAL I MÈTODES 
Àrea d'estudi  
  Lestudi se centra des de 41º 50' N 3º E fins a 42º 30' N 3º E de la Costa 
Brava i la platja de la Fosca. Les característiques de la Fosca estan exposades en el 
capítol 3.2. Les platges mostrejades a la Costa Brava i les estacions de la Fosca, 
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(d'1 a 10) que comprenen el transsecte regular, mostrejat en 1995 es presenten en 
la figura 3.4.1. L'estació addicional (est. A) és la mostrejada des de la platja.
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Figura 3.4.1. Platges mostrejades a la Costa Brava. La Fosca, estacions d'1 a 10 que 
comprenen el transsecte regular, mostrejat el 1995 i indicat en les figures 3.4.8 a 
i b. Aquestes estacions són fins a 4 km mar endins. L'estació addicional (est. A) 
és la mostrejada des de la platja.  
 El mostreig efectuat respon a lestudi de les distribucions de lorganisme a 
petita, mitjana i gran escala, i la descripció dels estats de la proliferació (principi, 
desenvolupament i final) en diferents escales temporals, diàries, estacionals i 
anuals. Lestudi sestén a quatre anys de monitoratge. El període de mostreig, la 
localitat i els paràmetres mesurats es presenten en la taula 3.4.1. Es va escollir un 
punt fix (est A, fig.3.4.1) per al monitoreig. Es varen realitzar tres campanyes amb 
el vaixell Mar Blau durant els mesos destiu de 1995. Lestació més propera va ser 
a 3 m de fons. Durant les campanyes es varen fer perfils de CTD a les estacions 
indicades (fig. 3.4.1) des de superfície (0 m) fins al fons (més de 70 m). Les 
mostres daigua es varen pendre amb ampolles Niskin.  
 Part de les mesures fetes pertanyen al programa de control i seguiment de la 
qualitat de les aigües de bany portat a terme per la Junta de Sanejament del 
Departament de Medi Ambient de la Generalitat de Catalunya.  
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Mostreig  Any Data Mesures 
Espacial Escala gran 1995 jul. 5, ago. 4, set. 1 (*) Tº, S, Nut, A. taylori
 Escala petita 1995 jul 7, jul 21 (A) Tº, S, Nut, A. taylori
 1995 ago 12 (A) FLB 
 1996 ago 20 (A) Tº, S, Nut, A. taylori 
Temporal Escala gran 1994 5 ago (A) Tº, S, Nut, Coliformes 
  1995 jun. jul. (setmanal) (A, CB) Tº, A. taylori
  1995 gener a jul (mensual) (A, CB) Tº,Nut, Coliformes  
 1995 24 hores, 2 ago. (cada 2 h) (A, CB) Tº, S, Nut, A. taylori, activitat fotosintètica 
 1996 maig fins octubre (setmanal) (A) Tº, A. taylori
 Escala petita 1995 jun.,jul.,ago. (cada 2 o 3 dies) (A) Tº, A. taylori
 1996 jun.,jul.,ago.,set. (diari) (A) Tº, S, Nut, A. taylori, Chla 
 1996 32 hores ,18-19 ago. (cada 2 hores) (A) Tº, S, Nut, A. taylori, llum,Chla 
 1997 jun.,jul.,ago.,set. (diari) (A) Tº, Nut, A. taylori
 1997 Matí-tarda (cada 4 dies) (A) Tº, S, Nut, A. taylori
Taula 3.4.1. Estrategia de mostreig durant les proliferacions massives de l'A. taylori a la 
Costa Brava (costa catalana) els anys de 1994 a 1997. Mesures en cada mostreig: 
Tº és temperatura, S és salinitat, Nut és concentració de nutrients inorgànics 
(NO3, NH4, PO4 i SiO4) A. taylori és comptatges de fitoplàncton, O2 són 
mesures d'oxigen, llum són mesures d'irradiància, Chla és mesures de clorofil·la 
a. L'asterisc es refereix a les campanyes en el Mar Blau, A es refereix a l'estació 
fixa des de la platja, CB es refereix al mostreig a les platges de la Costa Brava.
 El procediment general per identificar i quantificar A. taylori va ser el de la 
fixació de les mostres daigua (150 ml) en formol (1% de concentració final), una 
submostra va ser sedimentada en 50 ml de cambres de sedimentació, i comptades 
utilitzant un microscopi invertit Nikon. Les mostres de nutrients varen ser 
congelades immediatament i les concentracions de nitrat, fosfat i amoni varen ser 
mesurades dacord amb Strickland i Parsons (1968). La clorofil·la a va ser 
mesurada dacord el mètode fluoromètric de Yentsch i Menzel (1963), després de 
filtrar mostres daigua (50 ml) en filtres GF/F. 
 Lactivitat fotosintètica de l A. taylori va ser mesurada amb estimacions de 
O2 (in situ i en incubacions). Es varen usar dos tipus dampolles (les unes fosques i 
les altres negres) per a les incubacions. Es varen omplir duplicats de les ampolles 
amb 300 ml daigua (població natural) de superfície i fons i van ser incubades in 
situ durant 3 hores. Les concentracions d'O2 varen ser mesurades al principi i final 
del període dincubació amb un sensor polarogràfic Orbisphere . El període 
dincubació va fer-se des de les 9.45 h a les 12.45 h (de 7.45 a 10.45 GMT) per 
obtenir una concentració inicial dO2 prop de la saturació i un nivell dirradiància 
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adequat per a una activitat considerable. Es va fer un mostreig paral·lel per 
quantificar la densitat cel·lular i la concentració de pigment. 
 Es varen utilitzar bacteris marcats amb fluorescència (FLB) per examinar el 
canvis a curt termini (3 dies) de la depredació bacteriana en les poblacions naturals 
de l'A. taylori. Les mostres es varen recollir a una fondària d'1 m a la Fosca el 12 
d'agost de 1995. Es va afegir un volum de 50 ml d'una mostra de xarxa de 10 µm a 
un volum d'1.5 l d'aigua de mar estèril, i es va incubar in situ en ampolles de 
policarbonat. Es varen fixar alíquotes de l'aigua incubada al temps 0 i després de 
15, 30 i 60 minuts. Després d'aquest període, el mostreig es va fer cada 6 hores. Es 
va fer un experiment de control per avaluar la possible pèrdua de FLB no 
relacionada amb la depredació. Totes les mostres del comptatge cel·lular es varen 
fixar amb glutaraldeid al 10 % (concentració final de l'1 %) preparat i filtrat per un 
filtre Millipore de 0.22 µm. Es varen preparar els FLB amb cultius en la fase 
última estacionària, d'acord amb el procediment de Sherr et al., (1987). Es varen 
afegir les cèl·lules marcades a l'aigua de mar en concentracions entre el 20- 50 % 
de l'abundància natural de bacteris. Es va obtenir la taxa de depredació bacteriana 
mesurant la taxa de desaparició de les FLB en les mostres. L'abundància dels FLB 
va determinar-se en un microscopi d'epifluorescència (Zeiss) amb un volum de 1 
ml de la mostra, filtrada per un Nucleopore negre (0.2 µm de mida de porus). Es 
varen examinar 20 camps en 4 transsectes en cada mostra. El nombre de bacteris 
comptats en cada mostra va ser de 400 a 500. 
RESULTATS 
Dinàmica temporal 
Escala gran 
 El cicle de temperatura en la Costa Brava (un mitjana de 17 platges 
mostrejades) es presenta en la fig. 3.3.2, amb mesures diàries des de final de maig 
fins a final de setembre de 1996. Des de la primera setmana de juliol fins la tercera 
dagost, les temperatures incrementen des de 21 ºC fins 25 ºC, després daquest 
període la temperatura decreix ràpidament, fins 18 ºC en un mes.  Lanomalia de la 
temperatura a la Fosca (temperatura Fosca - temperatura mitjana Costa Brava) 
mostra una tendència positiva des de juny fins mitjans dagost.  La mitjana més 
alta coincideix amb la màxima anomalia positiva de la Fosca (3 ºC). És durant el 
setembre que el patró sinverteix i la Fosca presenta una anomalia negativa. 
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Figura 3.4.2. Mitjana de les temperatures de la Costa Brava (17 platges, línia) i anomalia 
de la temperatura de la Fosca (barres) en una freqüència diària des de final de 
maig fins al setembre de 1996, calculades a partir de les diferències de 
temperatura de la Fosca respecte del valor mitjà d'altres platges de la Costa 
Brava.  
 La salinitat és particularment constant i alta a la Fosca, fins i tot en una àrea 
ben àmplia del sud de la Costa Brava (fig. 3.4.3), ja que no hi ha grans 
descàrregues daigua dolça. Les variacions estacionals estan dins els valors 
normals per a les aigües costaneres, des de valors de 37.6 al principi de lestiu fins 
a 38.0 durant el setembre. La relativa baixa salinitat de les aigües en l'àrea nord és 
deguda a les descàrregues directes de rius i rieres, principalment a la tardor i la 
primavera. El rang de valors de pigment de clorofil·la a la Costa Brava és baix, 
només en les àrees influïdes per descàrregues de rius mostren valors > 2 µg àtom 
L-1. Les concentracions de nutrients inorgànics (fig. 3.4.4) mostren també un patró 
com la salinitat (valors relativament alts localitzats a les estacions de salinitat 
mínimes). Els valors que caracteritzen la Costa Brava són baixos i la Fosca es 
caracteritza per baixos valors de nutrients inorgànics, particularment pobre en 
SIO4, en comparació amb altres platges de la Costa Brava. 
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Figura 3.3.3. Valors de salinitat i de clorofil·la a de la Fosca (n=22) durant 10 mesos l'any 
1996. La línia representa els valors mitjans.  
Figura 3.4.4. Valors de NO3, NH4, PO4 i SiO4 (µg-at l-1) a la Costa Brava (n=22) durant 
10 mesos a l'any 1996. La línia representa el valor mitjà. 
Dinàmica de la proliferació                     205
206     Capítol 3.4                      
 La presència i densitat de lA. taylori, mostrejada cada setmana, durant 
l'estiu de 1996 a 17 platges de la Costa Brava (direcció Nord-Sud) es mostra a la 
taula 3.3.2. LA. taylori mostra una àmplia distribució a tota la Costa Brava durant 
els mesos d'estiu. La primera setmana de juliol marca el començament de 
laparició de lA. taylori al llarg de la Costa Brava. S'han trobat baixes densitats 
cel·lulars (102-103 cèl·lules l-1) a diverses localitats. Es varen observar densitats de 
105 cèl·lules l-1 en altres localitats, encara les concentracions màximes cel·lulars de 
l'A. taylori (106 cèl·lules l-1) es varen observar a la Fosca. A principi de setembre, 
les poblacions de l'A. taylori varen desaparèixer a totes les platges, mentre que a 
La Fosca, les baixes densitats varen romandre tres setmanes. 
Petita escala 
 La temperatura a la platja de la Fosca (est. A) en un mostreig diari varia 
entre 20 i 27 ºC durant juliol i setembre, i des de la tercera setmana de juliol fins 
finals dagost la temperatura no és més baixa que 24 ºC en els tres anys estudiats. 
Es va observar un increment ràpid dels valors a mitjan juliol, i dels valors màxims a 
l'agost, i un decrement al final d'agost i principi de setembre (fig. 3.4.5). 
10 3
10 4
10 5
10 6
10 7
0
5
10
15
20
25
30
C
el
s 
L
-1
Tem
peratura (ºC
)
J A SJJ A AS S
1995 19971996
Figura 3.4.5. Distribucions temporals de l'A. taylori i temperatura de l'aigua de juny a 
setembre entre 1995 i 1997 a la platja de la Fosca (est. A). Les barres negres de 
sota indiquen el període de mostreig. Les fletxes indiquen la data del mostreig 
espacial de petita escala a la Fosca (Fig. 3.4.9 a, b, c). 
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 Les concentracions de nutrients a la Fosca en un mostreig diari durant juliol 
dins setembre de 1996 (fig. 3.4.6) mostren valors significativament poc diferents 
de la mitjana anual presentada a la fig. 3.4.4, encara que es varen detectar valors 
màxims a l'agost. 
Figura 3.4.6. Valors dels nutrients inorgànics, NO3, NH4 (escala esquerra, e), PO4 i SiO4 
(escala dreta, d) en µg-at l-1, de juliol a setembre de 1996 a la Fosca (est. A). 
 Levolució temporal de la proliferació es va basar en un mostreig diari que 
mostra que l'A. taylori apareix a la Fosca al final de juny de 1995 i a principi de 
juliol de 1996 i 1997 (fig. 3.4.5). Les densitats cel·lulars varien entre 103-104 
cèl·lules l-1 durant les primeres setmanes de juliol. Els increments de les 
concentracions cel·lulars dA. taylori de 104 a 105 cèl·lules l-1 coincideixen amb 
lincrement de temperatura en aquest mes. Les concentracions cel·lulars per sobre 
de 105 cèl·lules l-1 es mantenen durant lagost (temperatures > 24 ºC). Es donen 
variacions de less densitats cel·lulars entre 105- 106 cèl·lules l-1 en aquest mes. La 
coloració de laigua es va observar en concentracions cel·lulars més grans de 5*105
cèl·lules l-1, que corresponen a més de 20 µgr l-1 de clorofil·la.  Un decrement de 
les densitats cel·lulars des de la tercera setmana dagost, coincideix amb el 
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decrement de la temperatura de laigua, fins la desaparició totatl de cèl·lules a 
mitjan setembre. 
Distribució espacial 
Escala gran 
 Es presenten tres seccions (fig. 3.4.7) per mostrar lestructura general 
hidrogràfica en relació a levolució temporal i espacial de la proliferació (principi, 
manteniment i final, fletxes en la fig. 3.4.5). Tant sigma T com les concentracions 
cel·lulars es presenten a fig. 3.4.8 a, i la salinitat a la fig. 3.4.7 b. La temperatura 
segueix el mateix patró que sigma T. 
 Al principi de juliol la picnoclina estacional va ser present (fons de 40 m) 
aproximadament a 2 km des de la línia de costa. La capa superficial (20 m) de 
làrea sencera va ser verticalment homogènia i va estar caracteritzada per una 
salinitat de 37.6 (fig. 3.4.7 b). La temperatura a la superfície va ser de 20 ºC i de 14 
ºC al fons (est. 10). Les diferències en temperatures prop de la costa i lluny de la 
costa varen ser de menys d'1 ºC. L'A. taylori va ser present en baixes 
concentracions a lestació més propera de la costa. Durant aquesta setmana, l'A. 
taylori va ser present a la platja (est. A) en concentracions cel·lulars de 103
cèl·lules l-1 (la coloració de laigua no era visible).  
 A lagost hi va haver una estratificació superficial intensa des de mar obert 
cap a la línia de costa. La temperatura de superfície va incrementar-se 3 ºC en 
relació al mes anterior i lestructura de salinitat va ser homogènia en tota làrea 
amb valors superficials de 37.9 fins a una fondària de 20 m. La distribució d'A. 
taylori es va restringir a prop de la línia de costa. A la platja, la coloració de 
laigua era evident amb densitats cel·lulars de 106 cèl·lules l-1 (fig. 3.4.5). 
 Al setembre, la temperatura en superfície va decréixer i va ser pràcticament 
homogènia des de 21.5 ºC en superfície fins a 20.8 ºC al fons. Lestructura de 
sigma T va seguir el mateix patró que la distribució de la salinitat. Làrea més 
propera a la costa va presentar una homogeneïtat vertical. La distribució dA. 
taylori va ser més dispers en relació al mes anterior i es varen observar altes 
densitats cel·lulars puntuals (>7 000 cèl·lules l-1) entre 1 i 3 km enfora de la 
picnoclina.  
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Figura 3.4.7.a. Distribucions de l'A. taylori i sigma T des de la platja de la Fosca fins a 3.5 
km fora la costa el 5 de juliol, 4 d'agost i 1 de setembre de 1995. Mostres des de 
superfície fins a 40 m, (∆ indica les estacions mostrejades).  
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Figura 3.4.7. b.Salinitat des de la platja de la Fosca fins a 3.5 km lluny de la costa el 5 de 
juliol, 4 d'agost i 1 de setembre de 1995.  
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 La distribució en superfície de les concentracions de nutrients durant les tres 
campanyes es presenta a la fig. 3.4.8. En general no sobserva un gradient clar. És 
important indicar la naturalessa estacional mostrada pel SIO4 amb un decrement 
definit cap a mar obert durant setembre. Els nitrats també mostren un increment 
relatiu en la concentració al setembre, encara que el patró espacial no està definit. 
Figura 3.4.8. Valors dels nutrients inorgànics, NO3, NH4, PO4 i SiO4 (µg-at l-1) el dia 5 de 
juliol de 1995 des de la platja de la Fosca fins a 3.5 km lluny de la costa. Els 
números de sota inidiquen l'estació com en la figura 3.4.7. 
Escala petita 
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 Es varen efectuar distribucions superficials de petita escala el 7 de juliol 
(amb un mostreig addicional per anàlisi de nutrients), el 21 de juliol de 1995 i el 20 
d'agost de 1996 amb les mesures de temperatures (fig. 3.4.9 a, b, c). A principi de 
juliol hi va haver presència dA. taylori en tots els punts propers a la costa dins de 
làrea de la Fosca i Castell (fig. 3.4.9 a). Les temperatures més altes es varen 
registrar a les estacions més properes a la costa, i també es va observar poca 
variabilitat al llarg de la costa. La correlació d'A. taylori amb la temperatura no va 
ser significativa. 
 Després de dues setmanes, quan la proliferació va estar més desenvolupada, 
les altes densitats cel·lulars varen localitzar-se a la dreta de la Roca Negra de la 
platja de la Fosca i eren diluïdes a fora de la platja (fig. 3.4.9). Làrea de la Fosca, i 
específicament prop de la Roca Negra, va caracteritzar-se pels valors més alts de 
temperatures dels voltants. Les temperatures també mostraren un clar gradient al 
llarg de la costa. La correlació de l'A. taylori amb la temperatura va ser 
significativa (R = 0.88). 
 A lagost de 1996, quan la proliferació es mantenia des de feia un mes, es 
va repetir el mostreig a petita escala i va mesurar-se lactivitat fotosintètica. La 
distribució d'A. taylori va mostrar una altra vegada el patró de juliol i la seva 
relació amb la temperatura era més concloent (R = 0.9). Va estimar-se que la mida 
de la taca amb coloració (densitat cel·lular > 105 cèl·lules l-1) amb 15.000 m3 en 
aquestes dates, que corresponien al màxim desenvolupament de la proliferació a la 
Fosca. 
 En diverses ocasions (juliol i agost) es varen deixar flotadors lluny de la 
platja (Roca Negra). Els flotadors sempre retornaven i es quedaven a lestació A 
(un dels punts on les temperatures foren més altes) o sacostaven aproximadament 
a la meitat de la platja. Ambdues àrees es caracteritzaven per lacumulació 
dobjectes de diversa naturalesa (plàstics, algues, fusta), fins i tot les taques dA. 
taylori. 
 Les concentracions dels nutrients inorgànics presenten normalment valors 
baixos, característics per l'àrea, i valors relativament alts en l'area més costanera 
(dins de la isòbata de 10 m). 
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Figura 3.4.9. Correlacions de temperatura i concentració cel·lular de l'A.taylori. a. 
Concentració cel·lular superficial (cèl·lules l-1) i temperatura el dia 7 de juliol a la 
Fosca i cales properes. b. Igual pel dia 21 de juliol. c. Només a la Fosca pel dia 20 
d'agost. 
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Activitat fotosintètica i heterotròfica 
 El resum de les mesures in situ dO2 i les incubacions es presenten en la 
taula 3.4.3.  
Cel·lules l-1 Chla  
(µgrs l-1) 
Inici 
(mg l-1)
Final 
(mg l-1)
Diferència
(mg l-1) Mitjana Net mgO2 h-1l-1
Aigua superficial 1.70E+05 6.10 
Transparent   6.30 7.00 0.70    
   6.30 6.96 0.66 0.68   
Opaca   6.30 6.18 0.12    
   6.30 6.19 0.11  0.115 0.8 0.23 
Aigua del fons 7.00E+05 16.20       
Transparent   6.10 7.53 1.43    
   6.10 7.46 1.36 1.395   
Opaca   6.10 6.18 0.08    
   6.10 6.18 0.08 0.08 1.4 0.46 
Taula 3.4.3. Densitat cel·lular (cèl·lules l-1) i activitat fotosintètica (mg O2 h-1 l-1) de les 
cèl·lules vegetatives estimada a partir de mesures d O2 en incubacions daigua 
de superfície i de fons. Transparent i opaca es refereix a les ampolles amb llum i 
sense respectivament. Inici es refereix al principi de l'experiment a les 9.45 h i 
final es refereix al final del període d'incubació a les 12.45 h. 
 Les concentracions dO2 en laigua varen variar des de 6 ppm, a les 9 hores 
fins a 9.5 ppm, a les 17 hores, en què varen començar a decaure. Lactivitat 
fotosintètica de la proliferació va ser alta durant el període de manteniment amb 
valors molt alts de saturació doxigen (150 %) que sassolien en la major part dels 
dies durant el migdia (de 12 a 13 h GMT) i es mantenien varies hores. Els resultats 
de les incubacions mostren que l'aigua de superfície produïa 0.23 mg O2 h-1 l-1 i la 
del fons produïa 0.46 mg O2 h-1 l-1 dacord amb les densitats cel·lulars respectives. 
Aquestes produccions dO2 implicarien unes fixacions fotosintètiques de C de 
lordre de 0.087 mg C h-1 l-1 per a les aigües de superfície i de 0.175 mg C h-1 l-1
per a les aigües del fons. Per a 12 hores de llum i 1 m de columna amb una densitat 
cel·lular mitjana d' 1.7 105 cèl·lules l-1 la producció predita seria de 2 g C m-2 dia-1.  
 Les concentracions de FLB (bacteris marcats amb fluorescència) varen 
mostrar que no hi havia diferències entre les mostres preses immediatament a 
l'addició dels FLB (t =0) i les mostres preses després del període d'incubació (t = 
72 h). No hi va haver incorporació de FLB per part de les cèl·lules d'A. taylori. 
Dinàmica de la proliferació                     215
DISCUSSIÓ 
 La dinàmica de les proliferacions algals està determinada no només per 
respostes específiques a les condicions ambientals, sino també per les interaccions 
entre els processos biològics i físics. Aquestes interaccions poden actuar a nivell 
dindividu (efectes sobre el creixement i taxes de mortalitat) i sobre la població 
(efectes sobre taxes dencistament i excistament, emigració i imigració), 
(Donaghay i Osborn, 1997). LA. taylori està distribuit àmpliament per la Costa 
Brava encara que les altes densitats saconsegueixen només a la Fosca. Per intentar 
compendre la dinàmica de la població de lA. taylori a la Fosca hem considerat les 
interaccions biològiques i físiques a nivell de la població i dindividu. Com lA. 
taylori, moltes dinoflagel·lades presenten comportaments i adaptacions per 
explotar interaccions biològiques i físiques concretes (Seliger et al., 1970; Tyler i 
Seliger, 1981; Anderson i Stolzenbach, 1985). El patró de distribució de lA. 
taylori en diferents escales espaciotemporals i al mateix temps el coneixement del 
cicle de vida i les estratègies biològiques de lorganisme sutilitzen per proposar la 
hipòtesi de la dinàmica de la proliferació (fig. 3.4.10) en què se'n discutiran els 
principals factors que interaccionen en linici, desenvolupament, manteniment i 
dissipació de la proliferació. 
Inici de la proliferació 
 La població vegetativa de lA. taylori vindrà donada probablement pels cists 
de resistència (capítol 3.2) que estaran localitzats en llocs de deposició 
preferencial, i no en la mateixa platja, ja que els cists de resistència no s'han trobat 
mai en els sediments de la platja. També la població vegetativa inicial apareix al 
juliol dispersa des de la costa amb algunes cèl·lules en aigües fondes. El 
manteniment de la població vegetativa a laigua durant lhivern no sha de 
descartar, encara que això pot ser molt improbable, ja que no sha detectat 
presència d'A. taylori en els mesos dhivern. Els cists de resistència són produïts 
per moltes dinoflagel·lades productores de marees roges costaneres i no són 
presents en la columna daigua en tot lany (Anderson i Wall, 1978, Anderson i 
Morel, 1979, Anderson, 1980). Laparició d'A. taylori en diferents àrees es dóna 
d'una manera quasi simultània, així que pot descartar-se el transport dun focus de 
proliferació per explicar la distribució. Linici de l'excistament pot disparar-se 
probablement per una sèrie d'interaccions físiques i biològiques favorables de 
molts paràmetres en els cists de resistència. 
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Per exemple: l'increment en temperatura i llum, que es dóna al final de juny i 
principi de juliol, i el rellotge endogen de l'organisme. La diferència en l'aparició 
de cèl·lules vegetatives entre anys diferents a la Fosca és de quinze dies, fet que 
pot representar la variació dels paràmetres abans esmentats. Després, les 
condicions ambientals durant l'estiu (altes temperatures i aigues encalmades) són 
prou favorables per mantenir una línia de base de població vegetativa i explicar 
l'àmplia distribució en l'àrea.  
Desenvolupament  
 La fase de desenvolupament que té lloc el juliol i consisteix en lincrement 
de densitats cel·lulars des de 102 a 105-106 cèl·lules l-1 que saconsegueixen i es 
mantenen a lagost (fase de manteniment).  Una de les principals  preguntes sobre 
la fase de desenvolupament de les proliferacions de les dinoflagel ·lades és com 
dimportant pot ser la llavor de la població, en aquest cas els cists de resistència.  
El transport advectiu dels cists principalment per corrents cap a una àrea favorable 
per al creixement està descrit.  En aquests casos la llavor de la població juga un 
paper fonamental en el posterior desenvolupament de la proliferació.  El procés 
dexcistament de lA. taylori sembla simultani al llarg de la Costa Brava i hi ha un 
increment notable en les densitats cel·lulars en la Fosca.  En aquest cas, la llavor de 
la població i la resposta fisiològica de lorganisme (en el creixement vegetatiu) que 
està afavorit per les altes temperatures podrien ser determinants per linci de la 
proliferació. Ladvecció de les cèl·lules vegetatives podria contribuir al 
desenvolupament de la proliferació, però lincrement local es donaria 
principalment per un creixement ràpid. A la vegada la formació i manteniment 
duna població determinada de cists temporals a linici de la proliferació jugaria un 
paper important en aquesta fase, doncs ajudaria al creixement global de la població 
(vegeu el capítol 3.3). 
Manteniment daltes densitats de població 
 La fase de manteniment de entre l'A. taylori a la Fosca dura un mes 
(lagost). L'A. taylori aconsegueix altes densitats cel·lulars per sobre de les 106 
cèl·lules l-1, nombres que són rarament observats en proliferacions en el gènere 
Alexandrium (Wyatt i Jenkinson, 1997).  Les altes densitats de població creixeran i 
es mantindran si les taxes de creixement poden superar les pèrdues per depredació, 
mortalitat i difussió. Els factors físics i biològics i les seves interaccions que 
determinarien la persistència (fase de manteniment) de l'A. taylori són discutits. El 
creixement vegetatiu in situ mesurat en la fase de manteniment va ser de 0.5 dia-1
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per les cèl·lules vegetatives i de 0.14 dia-1 pels cists temporals (vegeu capítol 3.2). 
Amb aquests creixements moderats calen altres factors per aconseguir altes 
densitats cel·lulars en un període de temps curt, si les pèrdues es tenen en compte 
(mortalitat cel·lular, difusió). Entre les possibles pèrdues biològiques de la 
població, els experiments de depredació amb zooplàncton local (Euterpina sp., 
Penilia sp. i Oncaea sp.) mostren que la pressió per depredació és un factor petit 
en el balanç de la població (Vila, unpubl. data). 
 Entre els processos físics que modulen la dinàmica de població, les pèrdues 
per difussió o processos advetius poden ser factors crucials pel desenvolupament i 
manteniment de la població a la Fosca. Els patrons de temperatura a la Fosca amb 
un increment significatiu en els valors de temperatura al principi destiu indiquen 
un cert confinament de laigua (poca renovació). Lanàlisi de la mida de la sorra de 
la platja a la Fosca en diferents punts mostra àrees caracteritzades per materials 
fins que indiquen una deposició preferencial relativa. Els resultats dels flotadors 
suggereixen que hi ha un cert confinament de l'aigua. Totes aquestes 
característiques indiquen pèrdues baixes per difusió a la Fosca que afavoreixen el 
manteniment dacord amb les seccions en agost quan les distribucions cel·lulars 
només es varen trobar prop de la costa. La Fosca podria ser una àrea de retenció 
(Franks, 1992), en el sentit que no hi ha canvi en el contingut de biomassa induït 
per la física. Llavors les altes densitats cel·lulars en la platja seran donades 
principalment pel creixement in situ de la població, ja que l'activitat fotosintètica 
mesurada i la taxa de creixement in situ de l'A. taylori ho demostren. A petita 
escala (metres), lacumulació física (per exemple a causa del vent, cèl·lules de 
convergència) podria participar en la formació de taques observades sovint a la 
platja. 
 A part del creixement vegetatiu in situ, la població dirigeix part de la seva 
producció a la formació de cists temporals, que poden actuar de tampons en 
pertorbacions petites i cobrir les pèrdues de la població(capítol 3.3). L'agregació 
biològica pot ser important en les taques d'altes concentracions observades en 
superfície i també al fons durant la nit. La causa d'aquestes agregacions depèn en 
part de la migració vertical diària de l'A. taylori i de la propietat d'adhesió dels cists 
temporals en el sediment del fons (capítol 2.3 i 3.3). Una agregació activa de les 
cèl·lules pot prevenir les pèrdues per difussió. 
 Podem concloure que linteracció dels factors biològics i físiscs dóna com a 
resultat a baixes pèrdues de la població.  El manteniment de la població a la Fosca 
està modulat principalment per linteracció de baixes pèrdues per difusió i el 
creixement com mostra la taxa de creixement in situ i la producció fotosintètica. 
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 L'experiment de la producció cel·lular fotosintètica durant el període de 
manteniment d'altes densitats cel·lulars (agost) suggereix que les cèl·lules són 
actives i es divideixen activament (capítol 3.2). Si considerem una fixació diària 
fotosintètica conservativa estimada en 2 mg C l-1 dia-1, això requereix 340 µg l-1
de N i 50 µg l-1 de P, assumint la raó de Redfield. Si apliquem raons basades en el 
creixement exponencial del fitoplàncton, la demanda nutricional seria de lordre 
d'1.5 mg l-1 de N i de 100 µg l-1 de P (Goldman et al., 1979). En un cas normal 
d'una proliferació de 15 000 m3 (normal a la Fosca), això implicaria amb l'activitat 
mesurada una fixació de 2 a 3 kg de C i necessitaria 510 g de N i 75 g de P dia-1. 
 Durant tres mesos de seguiment de la proliferació massiva, les anàlisis de 
les concentracions de nutrients en diferents escales temporals i espacials es 
presenten en la taula 3.4.4. 
NO3
Mínim Màxim Mitjana Desviació 
estandard 
Coeficient 
variació 
n 
Temporal gran 1.85 10.98 3.86 2.97 77 10 
Temporal petit 0.05 1.69 0.55 0.34 61 57 
Cicle 0.02 14.83 2.27 3.58 158 28 
Espacial gran 0.01 0.80 1.01 1.10 109 32 
Espacial petit 0.18 4.82 0.30 0.21 70 29 
Tots els grups   1.08 1.96 181 156 
NH4
Temporal gran 0.06 9.19 2.19 2.93 134 10 
Temporal petit 0.01 2.81 0.78 0.63 81 57 
Cicle 0.01 3.30 1.10 0.95 86 28 
Espacial gran 0.01 2.40 0.54 0.29 54 32 
Espacial petit 0.16 1.40 0.40 0.56 140 29 
Tots els grups   0.80 0.97 121 156 
PO4
Temporal gran 0.11 0.48 0.25 0.13 52 10 
Temporal petit 0.06 1.61 0.36 0.29 81 57 
Cicle 0.21 17.38 1.76 3.18 181 28 
Espacial gran 0.01 0.19 0.09 0.09 100 32 
Espacial petit 0.01 0.56 0.06 0.05 83 29 
Tots els grups   0.49 1.48 302 156 
SIO4
Temporal gran 0.85 2.65 1.74 0.63 36 10 
Temporal petit 0.02 2.97 0.72 0.62 86 57 
Cicle 0.60 13.29 2.64 2.96 112 28 
Espacial gran 0.01 2.14 0.92 0.58 63 32 
Espacial petit 0.20 3.60 0.60 0.60 100 29 
Tots els grups   1.14 1.55 134 156 
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Taula 3.4.4. Resum dels valors dels nutrients inorgànics NO3, NH4, PO4 i SiO4 (µg-at l-1) 
en el mostreig temporal i espacial de la proliferació massiva de l'A. taylori. Es 
presenten el màxim, el mínim, la variància i la desviació estàndard dels valors. 
 Els valors de les concentracions de nutrients en aquesta platja mai no han 
estat més alts que els característics d'aquesta àrea i les concentracions de nutrient 
en les aigues veïnes (25 µg l-1 de N i 1.7 µg l-1 de P) varen ser més baixes que els 
valors que es necessiten per estar dacord amb la producció estimada. 
 Entre les diferents fonts de nutrients que es necessiten per a la producció 
proposada hi ha l'aigua d'escorrentiu en temps de pluges, aigües residuals no 
controlades i la presència humana. A l'estiu es donen poques pluges i els períodes 
d'alta densitat cel·lular de la proliferació massiva estan associats amb bon temps 
(calmat) i amb una alta salinitat. Els resultats de les aigues intersticials mostren que 
no hi ha diferències amb els valors de l'aigua excepte el SiO4 com ja s'espera 
(resultats no mostrats). Les mesures en diferents períodes no han detectat valors 
que poden ser relacionats amb una font important de nutrients d'aigua residual i 
això està d'acord amb els baixos valors de coliformes de les anàlisis sanitàries 
d'aigües de platges dutes a terme setmanalment pel Govern de Catalunya durant els 
anys de monitoreig. 
 L'aportació directa deguda a la presència humana (banyistes) és una hipòtesi 
a considerar dins de les fonts nutricionals de l'A. taylori. A la Fosca és normal tenir 
la presència de 1.000 persones durant 6 hores de bany, cosa que representa 250 
persones per dia en una àrea de baixa renovació. L'excreció líquida dels humans és 
de l'ordre d'1.1 g P: 15.3 g N dia-1 principalment en forma d'urea per al N i en 
forma de fosfat inorgànic per al P. Això representa una font potencial de 3.825 kg 
dia-1 de N i 275 g dia-1 de P, suficient en escreix per a la producció estimada. 
 Els valors relativament alts de PO4 i NH4 que s'han detectat en l'aigua 
durant els cicles de 24 hores (taula 3.4.4) coincideixen amb la màxima presència 
humana, llavors l'entrada directa dels humans pot ser una font significativa 
discontínua de nutrients. Les espècies que poden internalitzar els nutrients poden 
crèixer amb una simple pols de nutrient cada dia i necessiten els nutrients menys 
contínuament (Collos, 1986). Pot haver-hi, doncs, un gran desfasament entre la 
incorporació de nutrients i el creixement en la proliferació d'A. taylori. La 
proliferació, doncs, podria operar amb polsos de nutrients que passen 
esporàdicament i/o amb una activitat alta de reciclatge in situ un cop les altes 
densitats estan establertes. En relació a altres fonts nutricionals no tenim cap 
evidència d'una nutrició heterotròfica en A. taylori, ja que cap de les diverses 
microfotografies fetes al microscopi electrònic de transmissió no indica la 
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presència de dobles membranes que mostrin ingestió bacteriana, a part que la 
cèl·lula conté nombrosos cloroplasts (capítol 3.2). També, els experiments amb 
FLB (bacteris amb marcatge fluorescent) no suggereixen una nutrició 
heterotròfica. 
Dissipació 
 Les principals causes del final de la proliferació massiva a la Fosca poden 
ser degudes a un increment de les pèrdues per difusió, que dissiparia les cèl·lules, i 
als processos biològics modulats per les condicions del final de l'estiu. Les 
seccions fetes al setembre indiquen que la taca d'A. taylori es dilueix i que hi ha 
una dispersió cel·lular cap a mar obert. Aquest mes presenta les condicions de final 
d'estiu del Mediterrani NE caracteritzades per un decrement de la temperatura i de 
la irradiància, i un increment en les pluges. La desaparició de proliferacions 
superficials es dóna freqüentment com a resultat d'un canvi meteorològic, des d'un 
temps amb sol i encalmat a unes condicions de forta turbulència que provocaria 
una dispersió fora de l'àrea i un canvi ràpid de condicions ambientals, a la vegada 
que mecanismes biològics (per exemple, lencistament) participen en la baixada 
del nombre cel·lular (Steidinger, 1973). Està demostrat que el decrement de la 
temperatura afecta els diferents estats en el cicle de vida de l'A. taylori, les cèl·lules 
vegetatives, la producció dels cists temporals, i podria també disparar el procés 
sexual, ja que la formació de cists de resistència en el laboratori es va donar a una 
temperatura de 19 ºC (capítol 3.2). L'inici de l'encistament pot venir probablement 
disparat per causes físiques i biològiques en les cèl·lules vegetatives, per exemple, 
el decrement en temperatura i llum (durada i intensitat), que passa al setembre, 
quan les cèl·lules són portades a aigües fondes per la barreja ocasionada pels 
temporals de tardor (vegeu fig. 3.4.7), i també a causa del rellotge intern de 
l'organisme. Juntament amb l'encistament que es podria en la fase de dissipació de 
la proliferació, es donarien processos com l'envelliment de la població i la mort 
cel·lular. La desparició de l'A. taylori al llarg de la Costa Brava es dóna abans del 
setembre. En la Fosca, la desaparició és progressiva durant el setembre. 
 El model conceptual descrit abans per la dinàmica poblacional de l'A. 
taylori explica moltes de les característiques de la proliferació observades. El 
model també proposa hipòtesis específiques que s'haurien de provar. Aquestes 
hipòtesis inclouen per exemple la localització dels cists de resistència en el camp i 
les mesures d'altres nutrients (per exemple, lurea). Moltes de les implicacions i 
hipòtesis sorgeixen de dades que s'han de provar, però el model explica moltes de 
les característiques observades de la proliferació massiva de l'A. taylori. 
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 La idea que les proliferacions de dinoflagel·lades representen una població 
acumulada amb una taxa de creixement baixa i una taxa de producció baixa no és 
tan clara com es creu.  No podem diferenciar la importància relativa del creixement 
in situ o la retenció física en aquesta proliferació. Així pensem que les densitats 
altes de l'A. taylori durant un mes es deuen principalment a un creixement i una 
producció activa de lorganisme coexistint amb uns mecansimes de lluita contra la 
dilució (els cists temporals bentònics en la capa límit del fons) en un lloc on les 
mesures físiques (diferencial de temperatura, granulometria del fons) indiquen una 
renovació de laigua inferior a la daltres cales veïnes. En qualsevol cas, el resultat 
final no es pot negar, i les altes densitats de lorganisme, cada estiu des de mitjants 
de juliol fins setembre resulten espectaculars a la Fosca i només a la Fosca. 
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ANNEX AL CAPÍTOL 3.4. DISTRIBUCIONS DE L'Alexandrium taylori A LES 
ILLES BALEARS. 
 Des de que es fa el mostreig a la costa catalana, s'ha trobat en d'altres llocs la 
presència de l'A.taylori amb un patró de distribució semblant, hi ha llocs on es dóna 
presència de l'organisme i hi ha llocs concrets on les proliferacions superiors de 106
cèl.lules l-1 es donen d'una manera recurrent en els mesos d'estiu. 
 Presentem les distribucions espacials de l'A.taylori a illes Balears fetes l'estiu 
de 1997. Les dades presenten un mostreig espacial extensiu a Mallorca, Menorca i 
Eivissa a la vegada que es varen fer transectes a petita escala a Palmira (Mallorca) i 
Tarida (Eivissa). 
 Les distribucions espacials de l'A. taylori a les illes Balears es presenta a les 
figures 3.4.11, 3.4.12, i 3.413.  
Cala Algainer Binimal.là
Cala Pregonda
S'Arenal d'en Castell
Platja
d'es
Grau
Cala en Porter
Cala Galdana
Cala Blanca
Port Ciutadella
104 105 106 cèl.lules/l
Figura 3.4.11. Concentració cel·lular superficial (cèl·lules l-1) a les diferents platges 
mostrejades de Menorca.
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Ses Pedretes
Sta Ponça
Peguera
St Elm
Punta des Pi
Port de Sòller
Port de
Pollença
Port
d'Alcudia
Porto Cristo
104 105 106 cèl.lules/l
Figura 3.4.12. Concentració cel·lular superficial (cèl·lules l-1) a les diferents platges 
mostrejades de Mallorca. 
Cala Graciò
Port des Torrent
Cala Bassa
Cala Tarida
Cala Vedella
Figueretes
Cala Talamanca
Cala Llonga
Sant Vicenç
St Miguel
Portinatx
104 105 106 cèl.lules/l
Figura 3.4.13. Concentració cel·lular superficial (cèl·lules l-1) a les diferents platges 
mostrejades d'Eivissa.
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 Els transectes a petita escala mostrejats a Palmira (Mallorca) i Tarida 
(Eivissa) es presenten les taules 3.4.5 i 3.4.6. El transecte comprenia 8 punts des de 
la fondària de 0 m a 2 m que es va repetir al matí i a la tarda. 
Hora Punt TºC Cèl·lules l -1 Chl a (µg l -
1) 
[PO4] [NH4] [NO2] [NO3] [SI] 
12:15 1 25.7 514696 9.01 0.52 3.37 0.27 0.47 0.86
 2 25 955500 18.94 0.24 2.20 0.23 0.39 0.65
 3 25 1.73E+06 23.34 0.12 2.18 0.26 0.46 0.39
 4 24.9 1.53E+06 27.45 0.07 0.50 0.15 0.38 0.12
 5 25 522340 2.66 0.30 0.45 0.11 0.47 0.15
 6 25 275184 4.66 0.60 0.16 0.02 0.49 0.10
 7 24.5 11200 0.59 0.62 0.23 0.05 0.49 0.11
 8 24.5 3600 1.36 0.57 2.12 0.12 0.59 0.38
17:00 1 26.8 219128 16.96 0.43 0.77 0.11 0.45 0.29
 2 26.7 366912 27.45 0.32 0.30 0.09 0.49 0.43
 3 25.6 573300 23.34 0.77 0.47 0.08 0.47 0.29
 4 25.4 160524   0.61 0.19 0.09 0.44 0.20
 5 25.2 173264 8.86 0.52 0.34 0.08 0.50 0.20
 6 24.9 7200 1.28 0.60 0.13 0.03 0.53 0.14
 7 24.9 4400 1.38 0.62 0.37 0.04 0.54 0.10
 8 24.9 5600 1.31 0.59 0.25 0.08 0.43 0.33
Taula 3.4.5. Tempertatura (ºC), concentracions cel·lulars de l'A. taylori. (cèl·lules l-1) i 
mesures de clorofil·la (µg l-1) en un transecte a petita escala al matí i a la tarda a 
Palmira (Mallorca) el dia 19.7.97.  
Hora Punt TºC Cèl·lules l-1 Chl a (µg l-1) [PO4] [NH4] [NO2] [NO3] [SI] 
11:30 1 24.1 2400 0.86 2.39 2.62 0.54 2.62 1.22
 2 23.9 200 0.81 2.16 1.92 0.11 2.63 0.81
 3 23.9 1200 0.54 1.78 2.27 0.09 2.65 0.36
 4 23.8 400 0.25 0.84 0.14 0.03 0.53 0.25
 5 23.8 200 0.42 0.72 0.22 0.39 0.13 0.23
 6 23.8 400 0.37 0.70 0.73 0.06 0.47 0.44
 7 23.9 200 0.78 0.68 0.82 0.46 0.19 0.22
 8 23.8 28028 1.27 1.35 1.42 0.48 1.80 1.01
18:00 1 25.9 132496 9.89 0.75 0.56 0.39 0.22 0.48
 2 25.4 14000 0.63 0.70 1.00 0.11 0.60 0.40
 3 25.2 1600 1.01 0.68 0.46 0.05 0.46 0.46
 4 24.6 1200 0.63 0.69 0.42 0.04 0.49 0.20
 5 24.6 800 0.33 0.68 0.76 0.21 0.44 0.47
 6 23.4 100 0.22 0.70 0.58 0.06 0.60 0.51
 7 25.1 1200 0.56 0.75 1.43 0.34 0.40 0.41
 8 25.9 3200 0.85 0.64 0.79 0.09 0.50 0.39
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Taula 3.4.6. Temperatura (ºC), concentracions cel·lulars de l'A. taylori. (cèl·lules l-1) i 
mesures de clorofil·la (µg l-1) en un transecte a petita escala al matí i a la tarda a 
Tarida (Eivissa) el dia 22.7.97. 
 Les temperatures del mostreig del matí i de la tarda presenten diferències 
màximes de 2.3 ºC a Palmira i 2.1 ºC a Tarida. Dins del mateix transecte es poden 
trobar diferències de 2.1 ºC a Palmira i 1.5 ºC a Tarida. Les temperatures no són 
significativament diferents de les que es donen a la Fosca durant el mes de Juliol.  
 L'A. taylori presenta una migració vertical diaria a Palmira i Tarida com la 
descrita a la Fosca.  Presentem fotografies de les diferents localitats mostrejades 
(fig. 3.4.15, 3.4.16 i 3.4.17) preses cada una el mateix dia, una primera a les 10 del 
matí i laltra a les 15 hores.  La migració vertical de l'A. taylori fa que densitats 
superiors de 107 cèl.lules l-1 que es troben prop del sediment al matí (a la Fosca és 
molt evident i sobserva un fons com una catifa verda) es vagin distribuint en tota 
la columna daigua durant el migdia i la tarda. 
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Figura 3.4.15.
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Figura 3.4.16. Vista de la platja de Paguera (Mallorca) presa al les 10 hores i una presa a 
les 15 hores amb una taca de coloració verdosa que correspon a densitats 
superiors de 105 cèl.lules l-1 de l'A. taylori. 
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Figura 3.4.17. Vista de la platja de Tarida (Eivissa) presa al les 10 hores i una presa a les 
15 hores amb una taca de coloració verdosa que correspon a densitats superiors 
de 105 cèl.lules l-1 de l'A. taylori. 
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Com són les platges on apareix l'A. taylori.
 Es presenten les vistes aèrees de les platges on es donen proliferacions 
superiors a densitats cel·lulars de 105 cèl·lules l-1 de l'A. taylori. 
Figura 3.4.18. Vista aèrea de la platja de la Fosca i Sant Pol (Costa Brava). La fletxa 
blanca assenyala el nord. 
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Figura 3.4.19. Vista aèrea de la platja de cala Palmira i Santa Ponça (Mallorca). La fletxa 
blanca assenyala el nord. 
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Figura 3.4.20. Vista aèrea de cala en Porter (Menorca) i la platja de Tarida (Eivissa). La 
fletxa blanca assenyala el nord. 
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 Des de que es mostreja el fenomen de les proliferacions de l'A.taylori cada 
cop més apareixen localitats amb presència de l'organisme. Moltes vegades això es 
deu en part a l'increment de l'esforç de mostreig, doncs pot ser que el fenomen de 
les taques a les platges sigui conegut però no determinat, o sigui, que no es coneix 
que és una proliferació d'una dinoflagel·lada. Per exemple, a cala Tarida (Eivissa), 
el registre de coloracions de les aigües parlen d'una antiguitat de 10 anys, però no 
ha estat fins l'any 1996 que es va descriure com una proliferació de l'A.taylori. A 
Menorca, es coneixia el problema de la coloració de l'aigua a cala en Porter des 
d'anys enrera i no ha estat fins 1997 que s'ha descrit com una proliferació de 
l'A.taylori. La preocupació per part del govern (per desconeixement) que el 
fenomen fos degut a vessaments incontrolats s'ha donat tant a Mallorca i Eivissa, 
de la mateixa manera que es va donar a la Fosca. Val a dir que gràcies això, 
l'intensificació del mostreig a casa nostra s'ha donat pel fet que l'Administració, 
especialment el Departament de Medi Ambient, Junta de Sanejament volia aclarir 
el fet. 
 A la vegada hi cap la possibilitat que l'augment d'aparició de l'A.taylori sigui 
deguda a que les poblacions vagin desenvolupant-se en llocs nous, per contagi, per 
transport, i que fins hi tot, que estiguin proliferant massivament en localitats noves 
adequades per això. Per exemple, a St. Pol (Costa Brava) es coneixia la presència 
de l'A.taylori des de 1996 sense que produís coloració a l'aigua. L'estiu de 1997 s'ha 
donat coloració de l'aigua que suposa concentracions cel·lulars superiors a 105
cèl.lules l-1.  
 La caracterització de les platges on es donen les proliferacions massives de 
l'A. taylori ens dóna idea de les condicions ambientals adequades per lorganisme. 
Podriem dir que les zones on apareix massivament l'A. taylori són platges molt 
freqüentades, i probablement amb una baixa renovacó de laigua.  El model 
conceptual proposat per la proliferació de l'A. taylori a la platja de la Fosca en 
aquest capítol podria anar bé per a qualsevol platja presentada. Amb el 
coneixement del cicle de vida de l'A. taylori i les seves adaptacions poden explicar 
la recurrència fàcilment amb els cists de resistència, doncs un cop hi hagut 
presència de lorganisme en algun lloc és fàcil que el fenomen es torni a repetir. El 
contagi entre localitats contigües es pot entendre, encara que els focus aïllats són 
per força punts en que apareix l'A. taylori o ja hi era sense que produïs una 
coloració evident.  
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 Al llarg d'aquesta mèmoria s'han presentat el estudis de la mesura de taxa de 
creixement en situacions de proliferacions massives i de les possibles adaptacions 
que presenten les dinoflagel·lades en aquestes situacions. La mesura de taxes de 
creixement in situ ha estat un dels principals objectius de la tesi, que s'ha complert 
amb l'estudi de dotze espècies de dinoflagel·lades. En els primers capítols s'ha 
determinat la taxa de creixement mitjançant el coneixement del cicle cel·lular de 
les dinoflagel·lades i les mesures en les caixes d'incubació. Els últims capítols 
presenten els estudis de les adaptacions dels organismes com a part important per 
explicar la dinàmica de la població. 
 La discussió està plantejada en dos nivells diferents: una primera part es 
dedica a la discussió sobre la metodologia emprada. Encara que no és la primera 
vegada que s'utilitza aquesta metodologia, s'ha implementat i utilizat en diferents 
espècies i escales temporals i espacials en esdeveniments reals de proliferacions 
massives de dinoflagel·lades. Es discuteixen els avantatges, les limitacions i les 
possibilitats en el futur i es fa una comparació de les dues metodologies emprades. 
La segona part es dedica a una discussió general a partir dels resultats obtinguts de 
la taxa de creixement. El fet de conèixer dades concretes del creixement cel·lular 
dins de la dinàmica general de la població permet valorar d'altres processos que 
intervenen en les proliferacions massives com són les adaptacions específiques de 
les dinoflagel·lades. Dins de la discussió general hi ha idees que han anat sorgint al 
llarg de la tesi i també es presenten breument punts que ja s'han discutit en cada 
capítol. 
Metodologia 
 L'estudi de la metodologia de la taxa de creixement per cicle cel·lular ha 
demostrat la fiabilitat del mètode per aplicar-lo en mostres naturals (amb unes 
determinades limitacions que es discutiran). S'ha obtingut una informació sobre el 
cicle cel·lular típicament eucariota de les dinoflagel·lades estudiades mitjançant 
l'aplicació del model del cicle cel·lular. La taxa de creixement per cicle cel·lular  no 
té en compte les possibles pèrdues després de la divisió de les cèl·lules. Pel que fa 
al segon mètode alternatiu per a l'estima de la taxa de creixement, les caixes 
d'incubació permeables, ha permès definir la taxa de creixement per increment 
cel·lular, en què, es tenen en compte pèrdues de la població com pot ser la mort 
cel·lular. La comparació de les dues mesures (creixement per cicle cel·lular i 
creixement per increment cel·lular) dóna idea de l'ordre de magnitud que poden 
tenir les pèrdues per mortalitat de les poblacions naturals.  
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Taxa de creixement in situ potencial per cicle cel·lular 
 El model de creixement per cicle cel·lular és una mesura adequada de taxa 
de creixement en espècies concretes i es pot utilitzar per entendre les distribucions 
espacials i temporals dels organismes observades en el camp. Dins de tota la 
població fitoplanctònica els diferents grups que la componen tenen diferents 
velocitats de creixement. Llavors les taxes mesurades in situ són molt convenients 
per a poder-les comparar. El model és adequat en determinats grups, com per 
exemple en nanoflagel·lades i dinoflagel·lades com proposa Furnas (1990) i 
s'intenta extendre laplicació a en d'altres grups, com les cocolitoforals (Van 
Bleijswijk i Veldhuis, 1995), criptomonadals (Braunwarth i Sommer, 1985), 
procloròfits (Vaulot et al., 1995) i diatomees (Kuwata et al., 1996).  
 Els avantatges del mètode de creixement per cicle cel·lular són diversos. 
Primerament contribueix al coneixement dels cicles cel·lulars de les 
dinoflagel·lades. L'aplicació del mètode permet la mesura de la taxa de creixement 
sense incubacions. No hi ha gaires dels artefactes que es donen en les estimacions 
de creixement mitjançant incubacions, com pot ser el cas de depredació, depleció 
de nutrients, toxicitat, efectes de l'ampolla, etc. Hi ha moltes espècies de 
dinoflagel·lades que no creixen bé en incubacions (Furnas, 1990 i aquesta tesi). El 
mètode s'aplica in situ i les taxes de creixement al camp mostren com poden ser de 
diferents amb les taxes de creixement mesurades en el laboratori (en aquesta tesi).  
 Les taxes màximes de creixement estimades en laboratori poden dir poc 
sobre els valors del creixement sota condicions in situ (Furnas, 1990). L'efecte real 
de les fluctuacions ambientals en la taxa de creixement no està ben entesa. La 
mesura de cèl·lules en divisió ens dóna informació del temps i de la manera en què 
ocórren els processos cel·lulars sota condicions ambientals fluctuants i també la 
informació de la variabilitat diària que tenen aquests processos en condicions 
naturals. La durada de les fases del cicle cel·lular indicarien d'alguna manera la 
dependència de l'organisme respecte als factors externs (aquest tesi). Les taxes de 
creixement dels organismes no acostumen a superar 1 div dia-1, ja que estan molt 
en relació al cicle de llum i foscor.  Possiblement, es donarien taxes de creixement 
més altes si se superessin les barreres o disparadors que modulen el cicle cel·lular i 
la durada de les fases (Van Dolah et al., 1995). De la mateixa manera que la llum 
pot ser un d'aquests disparadors que modulen el cicle cel·lular, també ho poden ser 
els nutrients. Certes deficiències en nutrients fan variar la durada de les fases del 
cicle cel·lular, i això es reflecteix en les taxes de divisió (Chisholm i Costello, 
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1980, Olson i Chisholm, 1986). A la vegada, es poden detectar efectes dels canvis 
de les condicions ambientals en el cicle cel·lular a partir de dos o tres cicles 
d'aclimatació de les poblacions en cultiu. Això permet dir que el mètode té 
possibilitats importants com la de poder observar quins poden ser els efectes a 
nivell cel·lular de deficiències, per exemple, en nutrients, llum o temperatura, en 
condicions de laboratori i in situ. La turbulència no es pot deixar a part, pel fet que 
és conegut que afecta directament el procés de divisió cel·lular en dinoflagel·lades: 
a nivell bioquímic, com ara la síntesi de proteïnes del cicle cel·lular, a nivell 
mecànic de forces de separació dels cromosomes, etc (Berdalet, 1992). L'estudi 
dels cicles cel·lulars en fitoplàncton té moltes possibilitats de desenvolupament en 
el futur en un ampli espectre que aniria de del desenvolupament de noves tècniques 
immunològiques o bioquímiques fins al millorament dels models per obtenir 
indicatius de la divisió cel·lular (per exemple, proteïnes marcadores del cicle 
cel·lular, enzims disparadors del mecanisme de divisió). 
 Una de les principals limitacions per a aplicions extensives de mesures de 
creixement per cicle cel·lular és la feina que porta: cicles de 24 hores, moltes 
mostres i comptatges. S'ha d'adequar l'interval de mostreig a la freqüència de 
divisió. Si la població es divideix en un període de temps molt concret, només cal 
mostrejar en aquest moment i aplicar-hi la el model proposat per Vaulot (1992), 
sense necessitat de conèixer el temps de durada de les fases que es consideren. No 
és habitual trobar aquest cas a la natura i llavors la mesura de la durada de les fases 
és indispensable i crítica per aplicar el model. Aquesta mesura s'ha de tenir en 
compte sempre que es fa un cicle. Si a més, les divisions o les fases que es 
consideren són lentes, es requereixen mostres freqüents durant més d'un cicle diari, 
per exemple en el cas de l'estudi del cicle cel·lular de la Ceratium furca en mar 
obert (capítol 2.3), les fases prèvies a la divisió mitòtica duraven més d'un dia. Un 
altre desavantage és que es considera que al llarg dels cicles es mostreja la mateixa 
població natural, quan pot haver-hi entrades i sortides de la mateixa població 
degudes al moviment de l'aigua, per tant, cal conèixer bé la dinàmica del medi 
sobre el que sestà treballant.  
 La sincronia dels organismes és important per veure amb claredat el patró de 
les fases. És important tenir informació prèvia del cicle cel·lular de l'espècie, atès 
que el coneixement de la divisió en fase és una premissa. A la tesi s'han descrit els 
cicles cel·lulars de Dinophysis sacculus, D. acuminata, Alexandrium taylori, 
Gyrodinium corsicum i Gymnodinium cf. pulchellum com a cicles 
característicament eucariotes. S'ha comprovat que el cicle cel·lular en les 
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dinoflagel·lades segueix el model eucariota, quant a la síntesi del DNA i s'ha 
confirmat que hi ha un control fort dels cicles de llum i foscor sobre el cicle 
cel·lular.  
 El model de creixement, però, no és aplicable en les espècies que no 
presenten fases de divisió distingibles o que siguin tan ràpides que no es puguin 
copsar. Hi ha dinoflagel·lades que presenten una síntesi de DNA contínua (com el 
cas de Prorocentrum triestinum i P. micans (Filfilan i Sigee, 1977)), que presenten 
una síntesi en fase, però no relacionada amb la divisió cel·lular (com en 
Alexandrium tamarense (Karentz, 1983)) o presenten successives seqüències de 
mitosi i citocinesi amb un període de divisió (Silva, 1967). En d'altres 
dinoflagel·lades, com el cas de Scrippsiella trochoidea (Karentz, 1983), la divisió 
cel·lular està en fase un cop al dia, mentre que la síntesi de DNA s'inicia abans i 
continua durant el temps de la divisió cel·lular, exhibint períodes més grans de 24 
hores. En els casos en què part de les fases no siguin ben distingibles s'han de 
buscar altres fases. Per exemple, en el cas de Dinophysis acuminata i D. sacculus 
(capítol 2.1 i 2.2) es fa difícil observar la mitosi, en canvi es poden quantificar les 
cèl·lules en citocinesi i les cèl·lules acabades de dividir. En espècies 
heterotròfiques i mixotròfiques poden presentar asincronia a l'hora de dividir-se, i 
fa impossible la mesura de creixement a partir de les fases cel·lulars com el cas de 
Dinophysis norvergica (Carpenter et al., 1995). La dificultat de reconèixer fases de 
divisió cel·lular en algunes espècies fa que no es pugui aplicar el model. L'interval 
de la divisió cel·lular pot ser curt i l'observació de la duplicació de nuclis i la 
citocinesi (ex.: espècies del gènere Prorocentrum) en el microscopi pot ser 
subjectiva (capítol 2.1). Quedaria pendent trobar relacions dels marcadors de 
divisió cel·lulars amb la divisió i taxa de creixement per a algunes espècies, per 
exemple, la longitud de cadenes, característiques morfològiques que indiquessin 
divisió cel·lular, proteïnes marcadores del cicle cel·lular, etc. Aquests marcadors 
podrien facilitar el seguiment del procés de divisió en mostres de camp i, per tant, 
obtenir una taxa de creixement in situ.  
En cultius, la citometria de flux obre un camp ampli en experimentació 
sobre el cicle cel·lular de les dinoflagel·lades però per laplicació de la citometria 
en poblacions naturals cal trobar marcadors, o sigui, tècniques que permetin la 
identificació (marcatge) de poblacions específiques del fitoplàncton per poder 
mesurar el paràmetre que ens interessa de les diferents espècies (la mesura de 
DNA, proteïnes i enzims de replicació, etc.). 
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Taxa de creixement per increment cel·lular en caixes d'incubació permeables 
 Un dels principals avantatges de les caixes d'incubació permeables per a 
l'estimació de la taxa de creixement per increment cel·lular és que és un mètode 
ràpid quant al nombre de mostres, comptatges i mostreigs, i això permet avaluar la 
variabilitat espacial i temporal de la taxa de creixement (diversos punts, diverses 
profunditats, diferents períodes). Es fa un seguiment de les poblacions de diferents 
grups ràpidament (resultats no mostrats del creixement d'altres espècies en la 
proliferació de l'A. minutum). Aquesta metodologia ens permet augmentar 
considerablement la resolució tant espacial com temporal a l'hora d'obtenir 
estimacions de la taxa de creixement. 
 Es poden conèixer les pèrdues de població degudes, per exemple, a la 
depredació, i les pèrdues per difusió, si es compara amb les poblacions de fora de 
les incubacions (capítol 2.4). Les incubacions sense possibles depredadors (en 
relació al zooplàncton) filtrades prèviament per una malla determinada, ens 
permeten conèixer la importància d'aquest factor. 
 Les limitacions de les cambres d'incubació permeables per a l'estimació de la 
taxa de creixement vénen determinades pels efectes associats al tancament, com 
pot ser la depleció de nutrients, increment del funcionament de la xarxa 
microbiana, etc. La metodologia sadequa més a uns organismes que daltres i pot 
anar malament per a certs grups, com algunes dinoflagel·lades que moltes vegades 
no creixen bé en incubacions, per exemple Dinophysis sacculus (capítol 2.2) i 
Gyrodinium corsicum (capítol 3.1). També, en llocs de poca biomassa, 
l'abundància de moltes espècies és insuficient per a una bona precisió de 
l'estimació de la taxa de creixement, sobretot si el volum incubat és reduït.  
Creixement per cicle cel·lular en front creixement per increment cel·lular 
 La taxa de creixement per cicle cel·lular és potencial ja que no es tenen en 
compte les possibles pèrdues, com mort cel·lular, depredació, dispersió dels 
organismes, etc. La comparança d'aquesta taxa amb l'estimada per increment 
cel·lular en les incubacions ens dóna la idea de les possibles pèrdues, ja que 
aquesta última es considera taxa neta, en què es té en compte la mort cel·lular. Si es 
fan incubacions sense possibles depredadors i amb ells, es pot valorar el factor de 
la depredació o part del mateix. 
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Figura 5.1. Relació entre la taxa de creixement per cicle cel·lular o índex mitòtic 
(creixement potencial) i la taxa de creixement per increment cel·lular (creixement 
net). Els símbols indiquen les diferents espècies estudiades, i també s'hi han 
afegit dades de la literatura. S'indica la relació 1:1 juntament amb una desviació 
del 20 %. Les taxes estan expresades en dia-1. 
 Les diferències entre la taxa potencial i la neta solen ser majors del 20 % 
com mostra la figura 5.1. Les diferències informarien sobre les possibles pèrdues 
que pateix la població real. Sense tenir en compte dades de creixement molt 
diferents entre les dues metodologies, com per exemple les del G. corsicum, les 
diferències oscil·len entre el 10 i el 50 %. Això es pot considerar l'ordre de 
magnitud de les pèrdues de les diferentes espècies, en les diferents situacions.  
 Tot i això, el fet que es trobin dades de creixement molt diferents per les 
dues metodologies pot ser degut en ocasions al fet que moltes dinoflagel·lades no 
creixen bé en incubacions i això fa que les estimacions d'increment cel·lular 
estiguin subestimades com passa en el cas del G. corsicum. També cal considerar 
que en les incubacions amb altes concentracions cel·lulars pot donar-se un efecte 
de no creixement per un efecte d'alta densitat de població (Agustí i Kalff, 1989), 
mentre que la mateixa població natural podria estar dividint activament. Així, 
segons en quines condicions, pot ser convenient mirar cèl·lules en divisió i/o fer 
servir altres mètodes com les incubacions. Així, cada organisme requereix d'un 
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tractament i una metodologia diferents i és difícil generalitzar procediements a 
causa de la diversitat dels organismes.  
 En resum, cal anar més enllà i trobar un conjunt de metodologies per a la 
mesura de creixement (creixement net, creixement potencial, creixement específic i 
a nivell de comunitat) que pot ajudar a estimar el creixement de la comunitat, a 
nivell d'espècie, grups o classes de mida, perquè, d'altra banda, una metodologia 
sola és deficient i pot incloure un concepte restringit de creixement (per exemple, 
potencial o net). La comparació de diferents metodologies ens donarà la millor 
informació per entendre el creixement. El mètode d'incubació sembla la millor 
aproximació per mesurar el creixement en un ampli nombre de grups en ambients 
naturals. El mètode de cicle cel·lular és molt útil per a espècies individuals, la 
major restricció que presenta és la manca de coneixement sobre els cicles mitòtics 
en moltes espècies.A la vegada, tenir les dues mesures seria òptim per distingir les 
possibles pèrdues de població. L'estimació indirecta de les pèrdues que pateix la 
població és interessant des del punt de vista de la dinàmica global. El 
desenvolupament temporal de les diferències entre les dues taxes dóna una 
informació valuosa en les proliferacions massives en què les taxes de pèrdues 
poden modular la dinàmica de la població.  
Variabilitat de la taxa de creixement 
 La variació entre les taxes de creixement per cicle cel·lular dins de la 
mateixa espècie es mostra en la taula 3.4.2 del capítol 2.1. Al capítol 2.4 es 
mostren taxes de creixement en incubacions permeables dins de la mateixa espècie.  
 Les taxes de creixement entre espècies són més variables i oscil·len entre el 
0.03 dia-1 de la Ceratium furca i l'1.94 dia-1 de la Prorocentrum triestinum. Es 
donen taxes de creixement baixes en espècies grans, per exemple en Ceratium 
furca (0.1 dia-1) i taxes de creixement altes en espècies petites, per exemple en la 
Gyrodinium corsicum (0.9 dia-1). S'han obtingut taxes de creixement de 
dinoflagel·lades majors d'1 div dia-1, per exemple en l'Alexandrium minutum.  
 Diverses espècies dins de la mateixa comunitat fitoplanctònica creixen a 
velocitats molt diferents. Per exemple, durant les mesures de les taxes de 
creixement del mes de febrer a la badia dels Alfacs, es va mesurar en la G. 
corsicum una taxa de creixement de 0.59 dia-1, en la C. furca de 0.20 dia-1, en la D. 
sacculus de 0.32 dia-1 i en G. cf. pulchellum de 0.36 dia-1. Diferents velocitats de 
creixement podrien explicar les distribucions de les poblacions i les probabilitats 
d'aconseguir densitats elevades per produir una proliferació massiva. Les mesures 
de biomassa com a indicadores de creixement que inclouen tota la comunitat fan 
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una mitjana que no té en compte aquestes diferències. De fet, amb certa freqüència 
es troba que dues mostres duna mateixa proliferació massiva separades per vuit o 
deu dies tenen composicions específiques totalment diferents (per exemple, el cas 
de substitució de lAlexandrium minutum per Prorocentrum triestinum al port 
dArenys (capítol 2.4), en aquests casos es donen creixements diferents entre les 
espècies. Vet aquí la importància de les mesures específiques, no només en situació 
de proliferacions monoespecífiques, sinó per valorar la comunitat sencera en 
qualsevol situació. De fet, és poc conegut el creixement in situ a nivell d'espècie en 
les poblacions naturals (Furnas, 1990). La tesi aporta coneixements nous en aquest 
aspecte. 
 S'han donat creixements molt diferents en la mateixa espècie en llocs molt 
diferents. Per exemple, en el cas del C. furca, es va estimar la taxa de creixement 
en la badia dels Alfacs fins a 0.31 dia-1, mentre que en una àrea típicament 
oceànica la dinoflagel·lada presenta taxes de creixement de lordre de 0.01 dia-1. 
Les diferències en les taxes de creixement ja venen donades per un marcador 
fisiològic com pot ser el cicle cel·lular. Com observem, la Ceratium furca en la 
campanya de mar enfora es troba aturada en alguna de les fases de divisió, i per 
tant no completa el cicle en un període de 24 hores.  
 Quant a la variació de la taxa de creixement espacial (per exemple, diferents 
punts de mostreig al mateix temps), trobem exemples com en el cas de l'A. 
minutum, en què es va trobar una variació entre estacions mostrejades d'entre 1.29 i 
0.16 dia-1, en la G. corsicum, d'entre 0.5 a 0.39 dia-1, i en el cas de la C. furca
d'entre 0.35 a 0.20 dia-1. La variació de la taxa de creixement temporal oscil·la per 
exemple, en el cas de la G. corsicum, entre 0.39 dia-1 (fase de manteniment de la 
proliferació) i 0.94 dia-1 (fase inicial). En el cas de l'A. minutum es va trobar una 
variació entre dies d'entre valors negatius (fase de decadència) a 1.29 dia-1 (fase 
exponencial). 
 El rang de les taxes de creixement obtinguts està d'acord amb les dades en 
general de creixement per a dinoflagel·lades (vegeu taula 2.1, capítol 2). Val a dir 
que les dades de camp són escasses i són aquestes precisament les que hauríem de 
tenir.  
 Podem concloure que no es poden donar taxes de creixement fixes per a una 
espècie sense tenir en compte la variabilitat ambiental o de situacions. D'altra 
banda, el fet d'efectuar mesures aïllades de la taxa de creixement no és òptim. Hi ha 
pocs estudis que incorporen moltes mesures en el temps i l'espai: es té només una 
sèrie de "fotos instantànies" del creixement del fitoplàncton. S'ha d'intentar aplicar 
la taxa de creixement in situ en escales temporals i espacials diverses per entendre 
millor la dinàmica de població sobretot en situacions de proliferacions 
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monoespecífiques massives i en la comunitat sencera. Conèixer les taxes de 
creixement ens dóna informació de com poden de ser d'importants per a l'inici, 
manteniment i dissipació de proliferacions massives, altres processos com les 
diverses fonts de pèrdues, l'agregació física, el moviment dels organismes i en 
general les adaptacions al medi que presenten la majoria de les dinoflagel·lades. 
Com les dinoflagel·lades tenen formes de vida diferents 
 En la tesi hem aportat coneixement sobre les adaptacions que presenten 
diverses dinoflagel·lades. La diversitat presentada ens porta a dir que tampoc es pot 
generalitzar sobre les adaptacions que presenten, com els casos estudiats.  
 L'Alexandrium taylori presenta un cicle biològic característic per a les 
espècies de Alexandrium. Es dóna, però, un forma de resitència, a part del cists de 
resistència, poc usual: el cist temporal. Presenta migració vertical diària i agregació 
cel·lular. L'intercanvi de formes nedadores i vegetatives a bentòniques (cists 
temporals) cada dia podria suggerir una estratègia d'estalvi de la població total que 
roman al sediment. Presenta taxes de creixement vegetatiu moderades, però els 
cists temporals també es divideixen i mantenen un cert nombre de cists temporals 
en el sediment al llarg de tot el període de proliferació. La recurrència entre anys 
de la proliferació està assegurada amb els cists de resistència.  
 La Gyrodinium corsicum presenta altes taxes de creixement in situ, no 
presenta una migració vertical i forma polímers extracel·lulars que actuarien com a 
factor dagrupació cel·lular. El fet de trobar-se en capes fondes de la badia dels 
Alfacs amb una població agrumollada podria ajudar a la G. corsicum a mantenir-se 
en relació a la circulació estuarina. La seva recurrència cada any a la mateixa época 
suggereix lexistència dun cist de resistència que no sha trobat.
La Ceratium furca té taxes de creixement baixes i manté baixes densitats de 
població. Presenta una migració vertical diària i s'ha confirmat la informació que es 
tenia sobre el cicle de divisió en el camp de C. furca i en relació a la seva migració 
vertical (Olson i Graneli, 1991). Atura el mecanisme de divisió cel·lular en 
situacions de possible estrès nutricional. 
La Dinophysis sacculus manté baixes densitats de població i presenta taxes 
de creixement baixes.  Les diverses fonts de pèrdues de la població han de ser 
baixes. 
 L'Alexandrium minutum presenta un creixement alt i una agregació activa 
(migració vertical diària). Com és comú en els cicles de vida de les espècies 
d'Alexandrium, lorganisme presenta cists de resistència que asseguren la 
recurrència de la proliferació. 
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 Les adaptacions que s'han tractat especialment en aquesta tesi han estat la 
del comportament mòbil i la dels cicles de vida. El comportament mòbil és un 
aspecte important com a factor de concentració cel·lular en les capes il·luminades 
en la columna d'aigua, per tant s'ha de conèixer en quin grau pot contribuir en les 
proliferacions. Dins del comportament mòbil, la fototaxi, la migració vertical, el 
patró de natació i l'agregació són els mecanismes que donen avantatges a les 
dinoflagel·lades. La mobilitat és el que fa diferents les dinoflagel·lades 
ecofisiològicament enfront d'altres tàxons i els permet superar el presumpte 
"desavantatge ecològic" (vulnerabilitat a la turbulència, baix coeficient en 
ladqusició de nutrients, etc) davant d'altres grups fitoplanctònics, com poden ser 
les diatomees (Smayda, 1997). Clarament, les dinoflagel·lades exhibeixen un 
comportament flexible i controlat resultat de la seva mobilitat. 
 El seguiment dels cicles de vida de dinoflagel·lades entra a formar part del 
nostre estudi per diverses raons. Dins de les característiques biològiques que 
intervenen en la formació de proliferacions s'han de considerar les formes de 
resistència que poden germinar en períodes de temps llarg o curt. Aquestes formes 
expliquen la recurrència de les proliferacions massives en àrees concretes. Moltes 
dinoflagel·lades passen més temps en forma de cists de resistència que com a 
cèl·lules mòbils. Altres formes o estats del cicle de vida són importants en la 
dinàmica de la població, com per exemple els cists temporals. Per tant, el 
seguiment dels estats del cicle cel·lular en les dinoflagel·lades ens dóna informació 
de la biologia dels organismes i la dinàmica que porten les poblacions. Un exemple 
ben clar ha estat el cas de l'A. taylori. A part que la divisió dels cists temporals 
contribuiria també al creixement global de la població, la hipòtesi del llarg 
manteniment de la proliferació massiva de l'A. taylori està basada aquest estat 
cel·lular. Es suggereix que el cists temporals són un estat en el cicle de vida de l'A. 
taylori i un component en l'estratègia de mantenir la població a curt termini 
superant les petites pertorbacions (vent, advecció) en períodes curts que no serien 
favorables a la supervivència de les cèl·lules vegetatives en la columna d'aigua. A 
més a més la caracterísitica d'agregació dels cists prop del fons o en el sediment pot 
ser un mecanisme per evitar l'advecció de l'àrea daquestes cèl·lules (Margalef, 
1997).  
 Hi ha d'altres adaptacions en les dinoflagel·lades que no es tracten en aquest 
estudi i segurament són importants, com ara estratègies fotoadaptatives, per 
acomodar-se a les fluctuacions en nivells d'irradiància, comportament basat en 
fotorecepció, mobilitat fotoinduïda, mecanismes de defensa davant la depredació, 
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tendències mixotròfiques, etc. Queda pendent també aprofondir en l'estudi 
d'adaptacions en dinoflagel·lades que shan mostrat importants al llarg de la 
memòria, com pot ser el cas de l'agregació cel·lular. En la tesi no s'han fet 
experiments concrets en aquesta línia encara que la seva importància ha estat un 
resultat de l'estudi del comportament de dues espècies (A. taylori, G. corsicum). 
L'agregació cel·lular es pot donar per dues vies: una seria l'adhesió de cèl·lula a 
cèl·lula, i l'altra seria l'adhesió de cèl·lula a partícules exopolimèriques (Kiørboe i 
Hansen, 1993). L'adhesió cèl·lula a cèl·lula es donaria en el cas que les mateixes 
cèl·lules tinguessin la capacitat de agregar-se entre elles sense necessitat de produir 
cap tipus de substància, ja que serien elles mateixes enganxoses. Podria ser el cas 
de l'A. taylori. El segon tipus d'agregació seria el produït principalment per un 
polímer exogen (TEP, transparent exopolymeric particles) produit per les cèl·lules 
i que causa a l'organisme agregació i coagulació. Els agregats en aquest cas estan 
formats per una barreja de moc i cèl·lules. Seria probablement el cas del G. 
corsicum. Hi ha models per entendre la coagulació cèl·lula a cèl·lula, però si s'ha de 
tenir en compte la formació de mucus, els models s'han de modificar, i no és fàcil, 
ja que no es coneix gaire del significat dels diferents mecanismes de coagulació en 
el mar. 
Com a conclusió 
 La recerca sobre les proliferacions massives de dinoflagel·lades hauria de 
ser interdisciplinari (i es una bona ocasió per a la col·laboració entre biòlegs amb 
oceanògrafs físics i químics) per poder creuar informació sobre els mecanismes 
del creixement inicial, l'avantatge competitiu en una massa d'aigua de certa 
dinàmica o característiques, o la circulació en una àrea determinada.  Es necessita 
conèixer les estratègies del cicle biològic i adaptacions fisiològiques, a més de les 
respostes de comportament com la migració en relació a la llum, densitat i 
gradients químics per a les espècies formadores de proliferacions massives. La 
identitat de l'organisme formador duna proliferació dependrà de les condicions 
físiques, del creixement que presenten in situ, de les estratègies que és capaç de 
desenvolupar i pot ser també dun factor datzar (estar present o no en un lloc). 
 No s'hauria d'entrar en la discussió de si són els factors físics els que 
predominen sobre els factors biològics o viceversa, a l'hora d'explicar les 
distribucions de població que s'observen al camp. La dinàmica de les proliferacions 
d'algues són la resultant no només per respostes fisiològiques a les condicions 
ambientals locals sinó d'interaccions entre els processos biològics i físics que 
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ocórren sobre un rang ampli d'escales temporals i espacials. Aquestes interaccions 
biològiques i físiques actuen sobre la dinàmica de la proliferació, actuant a nivell 
d'individu (creixement cel·lular, taxes de mortalitat) i població (excistament i 
encistament, taxes demigració i imigració). Mesurar totes aquestes interaccions és 
difícil. Per tant, per interpretar bé les observacions de camp de les proliferacions en 
termes de la seva dinàmica, s'han de mesurar tants processos com es pugui en 
escales apropiades i des de prespectives apropiades.   
 Encara que cada fenomen de proliferació massiva és concret i específic, 
l'estudi ajuda a entendre els principis i processos que regulen el creixement del 
fitoplàncton en el mar en general i la manera en què els diferents organismes han 
diversificat els modes de vida.  El patró i la seqüència de les marees roges en 
diferentes àrees haurien d'arribar a ser predictibles. Les proliferacions no són 
desviacions d'un sistema equilibrat, sinó que són expressions de la variabilitat del 
sistema. 
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